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JULIUS SACHS. 


Am 2. Oktober 1832 wurde JuLıus Sacus geboren. Bei der hundert- 
jährigen Wiederkehr dieses Tages werden die Lebenden, vor allem all die 
Jünger der Wissenschaft, die JuLıus Sacus in hervorragender Weise ge- 
fördert hat, dieses großen Mannes dankbar gedenken. Die folgenden 
Zeilen sollen ein, wenn auch flüchtiges, Bild vom Leben und Schaffen 





dieses genialen Pflanzenphysiologen für den Leser zu entwerfen ver- 
suchen, der, mit der Gegenwart mehr als genug beschäftigt, keine Zeit 
findet, sich mit der Geschichte der Botanik zu befassen. Nicht daß damit 
gesagt sei, JULIUS SACHS und seine Werke gehörten der Geschichte an, 
im Gegenteil, sie wirken wie wenige so weit zurückliegende in unserer Zeit 
noch fort ; doch sind viele Gedanken, die JULIUS Sacus zuerst oder doch 
wenigstens als erster völlig klar ausgesprochen hat, uns so selbstverständ- 
lich geworden, daß wir ihres Trägers, des Kopfes, in dem sie Form ge- 
wannen, oft ganz vergessen haben. 

Uber das Leben von JuLıvs Sacus erfahren wir das wesentliche aus 
den Nachrufen von GOEBEL und NoLL, und in anziehender Weise schildern 
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neuerdings VINES und Scorr in ihren Erinnerungen aus Deutschland die 
Zeit, die sie im Würzburger Institut bei SACHS verbracht haben. 

Die Jugendzeit verlebte Sacus in seinem Geburtsorte Breslau. Für 
seine Ausbildung war in der ersten Zeit vor allem der Zeichenunterricht, 
den er bei seinem Vater genoß, von Bedeutung. Neben der besonderen 
Begabung hierfür hat ihn dieser Unterricht zu der hohen Meisterschaft 
gefördert, die bei der Durchsicht seiner Werke immer wieder überrascht, 
und die auch von den Hörern seiner Vorlesungen später bewundert wurde. 
Das Interesse, die Freude an der Form gibt sich bei Sachs, der keines- 
wegs einseitiger Physiologe wurde, schon sehr zeitig zu erkennen. So 
sammelte und bestimmte er auch schon als Knabe Pflanzen, Tiere und 
Fossilien. 

Seinem Zeichentalent verdankte Sacus wohl in erster Linie seine An- 
stellung als Privatassistent bei dem Physiologen PURKYNJE in Prag, die 
für ihn einen wichtigen Wendepunkt in seinem Lebenslauf und damals 
die Errettung aus einer schlimmen Notlage bedeutete, in die er durch den 
kurz hintereinander erfolgten Tod beider Eltern geraten war. Die Be- 
ziehungen zu PURKYNJE waren schon in BreSlau durch Freundschaft mit 
dessen Söhnen entstanden. Schon damals hatte SACHS von PURKYNJE, 
wie übrigens etwa gleichzeitig auch FERDINAND CoëN und N. Prines- 
HEIM, wesentliche Anregungen erfahren; ob damals zwischen diesen drei 
später so bekannten und berühmten Botanikern nähere freundschaftliche 
Beziehungen bestanden haben, geht aus bisher vorliegenden Biographien 
nicht hervor. 

1848 war der Vater, ein Jahr darauf die Mutter gestorben; zunächst 
konnte Sacus noch in Breslau bei einem Bruder bleiben, die Not wurde 
aber bald so groß, daß Sacus das Gymnasium verlassen mußte und schon 
entschlossen war, Seemann zu werden, als ihn PURKYNJE (Anfang 1851) 
nach Prag holte. Dort wurde er nach dem Abitur, man würde jetzt sagen, 
Werkstudent, der durch schlecht bezahlte Arbeit bei PURKYNJE und 
manchen anderen Nebenverdienst, vor allem als er — 1857 — die Stellung 
bei PuRKYNJE aufgab, unter schweren Bedingungen für seinen Lebens- 
unterhalt selbst sorgen mußte. 

Die Zeit in Prag war für SACHS schwer und entbehrungsreich. Schon 
damals hat er zu Nervenstimulantien greifen müssen, um die Arbeit, die 
PuRKYNJE von ihm forderte, neben seinen Studien leisten zu können. 
Das Interesse für physiologische Fragen ist aber doch wohl durch Pur- 
KYNJE geweckt worden, und die Bekanntschaft mit den Methoden der 
Tierphysiologen hat Sacus auch später genützt. Die Universität scheint 
ihm nicht viel geboten zu haben, besonders war die Botanik schlecht ver- 
treten. Vielleicht hatte es aber auch sein gutes, daß Sachs seine Zeit vor 
allem dem Studium von Mathematik und den exakten Naturwissenschaf- 
ten zuwendete, was schon sehr bald in seinen mikrochemischen Unter- 
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suchungen seine Früchte trug. Daneben trieb er eifrig Philosophie, was 
seinem stets auch auf das allgemeine gerichteten Geiste entsprach. 

Schon 1853, also in seinem 21. Lebensjahre, begann Sachs mit Ver- 
öffentlichungen biologischer Art, die in der von PuRKYNJE redigierten 
tschechischen Zeitschrift Ziva („Das Lebendige‘) erschienen sind. Noi. 
berichtet, daß Sachs in dieser Zeit die tschechische Sprache erlernt habe 
— PuRKYNJE war Nationaltscheche —, die Aufsätze sind aus dem Deut- 
schen übersetzt. Die meisten von ihnen sind beschreibender Art, teils 
morphologisch-anatomischen, teils systematischen Inhalts, doch haben 
SACHS Probleme, die er später immer wieder bearbeitete, auch damals 
schon gefesselt, wie die Aufsätze über das Wachstum (1853), über die 
Metamorphose (1854), über die Stärke (1856) und über die Transpiration ! 
(1856) zeigen. Der Aufsatz über das Wachstum ist insofern noch inter- 
essant, als er in Form eines Dialoges gehalten ist, der den stark entwickel- 
ten didaktischen Sinn Sacus’ bekundet und den Gegensatz zwischen dem 
wissensdurstigen Schüler und dem Lehrer zeigt, der zufrieden ist, mit 
dem, was die Wissenschaft bisher erreicht hat. 

1856 erfolgte Promotion, 1857 Habilitierung in Prag, seit dieser Zeit 
auch Lösung der Beziehungen zu PuRKYNJE. Seine Arbeit über die Stel- 
lung der Nebenwurzeln (1857), in der Sacus zum ersten Male Wasser- 
kulturen von Landpflanzen, noch ohne Nährsalze anwendete, brachte 
ihm durch Vermittelung des Agrikulturchemikers STÖCKHARDT die erste 
besoldete Assistentenstelle in Tharandt mit der besonderen Aufgabe, in 
Nährlösungen Landpflanzen zu normaler Entwicklung zu bringen und 
die Abhängigkeit der Pflanzenentwicklung von der Zusammensetzung 
der Nährlösungen zu studieren (1859—61). 

Es ist bezeichnend, daß die Bedeutung stoffwechselphysiologischer 
Untersuchungen damals in der angewandten Botanik zeitiger erkannt 
wurde als in der reinen Botanik, deren Vertreter damals fast ausschließ- 
lich physiologischer Forschung ganz fern standen. 

Sacs’ erster Ruf erfolgte daher auch an die landwirtschaftliche Aka- 
demie in Bonn, wo er von 1861—1866 tätig war. Trotz den gar nicht 
etwa günstigen Arbeitsbedingungen, die Sacus dort vorfand, stammen 
aus dieser Zeit eine große Anzahl grundlegender Untersuchungen, vor 
allem über die Physiologie der Keimung, über Assimilation und Leitung 
der Assimilate; im Jahre 1865 erschien das Handbuch der Experimental- 
physiologie der Pflanzen, zu der schon in der Tharandter Zeit die Litera- 
turstudien begonnen worden waren, und in dem — vor allem im stoff- 
wechselphysiologischen Teil — seine eigenen Versuche der vergangenen 
Jahre oft den dominierenden Raum einnehmen, da im übrigen verwert- 
bare Literatur überhaupt noch nicht vorlag. In Bonn hatte SACHS nähere 

1 Nr. 20 in GoEBELS Verzeichnis, wo falsch übersetzt steht statt Evaporation: 
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Beziehungen zu HANSTEIN, dem er wohl auch manche Anregung ver- 
dankt, und GREGOR KKAUS war sein Mitarbeiter. 

1866 kam dann der erste Ruf auf einen Universitätslehrstuhl nach 
Freiburg an Stelle von DE Bary, wo Sacus nur drei Semester von 1867 
bis Herbst 1868 lehrte, um dann nach Würzburg an die Stelle NAEGELIs 
überzusiedeln, wo er bis zu seinem Lebensende, den 19. Mai 1897, also 
fast 30 Jahre tätig war. 

Vom Würzburger Institut strahlte dann sein Einfluß auf Deutschland 
und die ganze wissenschaftliche Welt aus. Sacus war nicht nur selbst ein 
genialer Forscher und glänzender Lehrer, sondern er hatte auch das 
Glück, kongeniale jüngere Mitarbeiter zu finden — Jünger, die seine 
Lehre hinaustrugen, und die in verschiedenen Richtungen, welche sich 
bei Sacus noch vereint fanden, das Gebäude der Pflanzenphysiologie und 
Organographie nach seinem Tode weiter ausbauten. Der erste aus dieser 
Zeit war Prerrsr, ihm folgten REINKE, DE VRIES, GODLEWSKI, PRANTL, 
BREFELD, MuVELLER-Thurgau, Vines, GOEBEL, Fr. DARwIN, D. H.ScoTT, 
Marshall Warp, WORTMANN, HANSEN, NoLL und manche andere. 

Worauf im einzelnen der Einfluß von Sacas beruhte, ist nicht zweifel- 
haft. Seine Arbeiten waren Beispiele klarer Fragestellung, exakter 
Durchführung und vorsichtiger Schlußfolgerung. Wichtiger aber waren 
noch seine zusammenfassenden Werke, die schon erwähnte Pflanzen- 
physiologie und das 1868 in erster Auflage erschienene Lehrbuch der Bo- 
tanik. Durch sie, vor allem auch durch die von THISELTON-DYER be- 
sorgte, 1875 erschienene englische Übersetzung des Lehrbuches hat er in 
die Ferne gewirkt. Vines schreibt in seinen Erinnerungen, daß er vor 
seinem Studienaufenthalt in Deutschland schon die Pflanzenphysiologie 
von Sacus studiert hatte, das einzige Werk, aus dem er damals sein 
Wissen über dieses Gebiet der Botanik schöpfen konnte; auf Scorr hat 
ebenso die Übersetzung des Lehrbuches entscheidend gewirkt bei der 
Frage, bei wem in Deutschland er botanische Studien treiben solle. Nach 
Hormeiısters Tode (1876) war Sacus der berühmteste deutsche Professor 
der Botanik. 

Der Ruf seiner Persönlichkeit als Forscher und Lehrer zog Studie- 
rende und ältere Botaniker nach Würzburg und, die das Glück hatten, 
zu den zehn Auserlesenen zu gehören, die einen Arbeitsplatz erhielten, 
standen unter seinem direkten Einfluß und wurden vor allem Träger 
seiner Ideen. 

Die Vorlesungen müssen von einer außerordentlichen Anziehungskraft 
gewesen sein. Obwohl sie alles andere als populär waren, wurden sie doch 
von Hörern aller Fakultäten besucht. Sachs verwendete stets viele Mühe 
auf ihre Vorbereitung, vor allem auf die Demonstrationen, so daß es seine 
Assistenten in dieser Beziehung nicht leicht gehabt haben. Der Vortrag 
muß außerordentlich klar und packend gewesen sein. Sacus kämpfte so- 
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zusagen für seine Meinung mit seinen Hörern, bei denen er Gleichgiiltig- 
keit oder Zweifel voraussetzte. Scort schreibt, daB, obwohl er nie groBes 
Interesse fiir Physiologie gehabt habe, die Demonstrationen physiolo- 
gischer Versuche durch Sacus fiir ihn doch ein besonders eindrucksvolles 
Erlebnis gewesen seien. 

Vines schildert SACHS aus dem Ende der siebziger Jahre: ,,Er war 
von kräftiger Statur, sah mehr nach einem Kiinstler als nach einem 
Professor aus. Er hatte ein gesundfarbiges Gesicht mit rotblondem 
Vollbart und zurückgekämmtem dunklem Haar über einer ziemlich 
hohen Stirn und humorvoll funkelnden Augen.‘ Auch äußerlich hat 
SACHS, wie GOEBEL schreibt, stets einen bedeutenden Eindruck gemacht. 
Im Umgang mit Assistenten, Mitarbeitern und Schülern war er freund- 
lich, verlangte aber von ihnen, wie von sich selbst, außerordentliche 
Leistungen. 

Von Sacus als Menschen hat NoLL uns ein schönes, dankbar und 
liebevoll gezeichnetes Bild entworfen, das uns erklärt, daß wenige Men- 
schen seine Freunde waren und noch weniger es blieben, daß Sacus, wie 
viele große überragende Männer, ein einsamer Mensch gewesen ist: 

,» SACHS war ein äußerst feinfühliger, auf die leisesten seelischen Ein- 
drücke abgestimmter Mensch; er konnte daher entzückend liebenswürdig 
und von tiefstem Herzensgrunde freundlich zugetan sein. In den Be- 
weisen seiner Freundschaft, in der Erzeigung seines Wohlwollens, die ich 
(NoLL) in reichstem Maße von meiner Studentenzeit an schon genoß, war 
er von dem subtilsten Taktgefühl, das selbst im Verhältnis des Chefs zum 
Assistenten kein Gefühl der Unterordnung und Abhängigkeit irgend auf- 
kommen lassen sollte. Er war andererseits aber auch höchst empfind- 
lich, leicht verletzt und erbittert, wenn die geheimen Seelenregungen, 
welche durch die Umgangsformen oder die Schrift durchblicken, ihm 
gegenüber andere Absichten zu verraten schienen. Da empörte sich seine 
kraftvolle Natur unheimlich und, wie er in der Empfindung zartfühlend 
abgestimmt war wie eine feine Frauenseele, so konnte er in seinen Äuße- 
rungen und Reaktionen dann rücksichtslos, gewalttätig, ja ungerecht 
sein wie ein Despot. Hatte er doch selbst das Leben in seinen Jugend- 
jahren von der rauhesten und unerbittlichsten Seite kennengelernt, 
mußte er doch bis in sein bestes Mannesalter bei harter Arbeit mit den 
schwersten Nahrungssorgen kämpfen. Dies muß eine gerechte, objektive, 
psychologische Beurteilung alles mildernd in Betracht ziehen. — Körper 
und Geist, zeitlebens in harter Arbeit von morgens früh 4 oder 5 Uhr bis 
in die späte Nacht überanstrengt, mußten schließlich . . . künstlich durch 
nervenerregende Reizmittel arbeitsfähig erhalten werden, welche ihre 
unheilvollen Nachwirkungen auch auf Stimmung und Gemüt geltend 
machten. Was GOETHE von sich sagt, das konnte Sacs mit ungleich 
größerer Berechtigung von seinem Leben sagen: ‚Im Grunde ist es nichts 
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als Mühe und Arbeit gewesen, und ich kann wohl sagen, daß ich in 
meinen Jahren keine 4 Wochen eigentliches Behagen gehabt. Es war 
das ewige Wälzen eines Steines, der immer von neuem gehoben sein 
wollte. Meine Annalen werden es deutlich machen, was hiermit gesagt 
ist. Der Ansprüche an meine Tätigkeit, sowohl von außen als innen, 
waren zu viele.‘ 

Ein solcher Kämpfer will anders beurteilt sein als ein behaglich in den 
Genüssen des Lebens verwöhnter Mensch. Wie ein schmerzgefeiter, 
narbenbedeckter Recke auch der Wunden nicht viel achtet, die er selbst 
im Kampfe oder Zorne schlägt, so unterschätzte auch Sachs wohl oft die 
Wirkung seiner Kampfesmittel. Es war, wie ich ihn kennen lernte, oft 
wirklich nicht so schlimm gemeint. Auch das hatte er mit unseren alten 
deutschen Recken gemein: Er konnte keine Feigheit leiden. Wer sich 
etwas, auch von ihm selbst, gefallen ließ, für den hatte er nur noch Ver- 
achtung und Spott übrig, der kam überhaupt nicht mehr bei ihm in Be- 
tracht. Man mußte ihm offen, bestimmt und sachlich entgegentreten und 
konnte, zumal wenn man ihm Auge in Auge gegenüberstand, sicher dar- 
auf rechnen, daß sein klarer Verstand in wissenschaftlichen, wie anderen 
Dingen über die aufbrausende Leidenschaft alsbald siegte, und daß er 
tausendfältig wieder gut zu machen suchte, wenn er merkte, daß er un- 
gerecht verletzt hatte. 

Der Verkehr mit SACHS war für den, der seine Eigenart nicht kannte, 
nicht eben leicht, aber ein hoher, unersetzbarer Genuß für den, der sein 
Wesen verstand. Er war ein guter Freund, dem Geben seliger war als 
Nehmen, aber auch ein guter Feind, weil ein offener Feind. Schleichwege, 
Intriguen, Heuchelei waren ihm gänzlich fremd und einfach unfaßlich. 
Wie er dachte, so sagte er es heraus. Fast ebenso verhaßt war ihm jede 
Lauheit, wie auch jede ihm unberechtigt erscheinende Kritik und Nega- 
tion, an der von ihm leidenschaftlich, fast mit fanatischer Hingabe ge- 
liebten und verehrten Wissenschaft. 

. .. SACHS war nicht nur Botaniker, er war Philosoph im besten Sinne 
und wie seine spezielle Wissenschaft, so durchschaute er mit klarem, auf 
das wesentliche gerichtetem Blicke alle Gebiete der Naturwissenschaften, 
der Politik, der Geschichte und Kunst. In Gort#escher Klarheit und 
Schönheit erschien ihm die Welt und in GogrHescher Klarheit und Schön- 
heit wußte er alles auszudrücken; und selbst dann, wenn es sich um all- 
tägliche Dinge handelte, wußte er durch seine Auffassung zu überraschen 
uud neu zu sein.“ 

Die Blütezeit eifrigster Forschung im Würzburger Institut hat nicht 
allzulange gedauert, nur bis in den Anfang oder die Mitte der achtziger 
Jahre. Sachs wurde körperlich immer mehr leidend. Heftige Neuralgien 
hinderten ihn später an der Ausführung von Experimenten. Die Anlei- 
tung von Doktoranden machte ihm keine Freude mehr, die Arbeit von 
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Nacamatsz über die Chlorophyllfunktion (1886) ist die letzte physio- 
logische Dissertation aus dem Wiirzburger Institut, die unter Sacus’ Lei- 
tung entstanden ist. 

Hatte Sacus nach seiner Berufung nach Würzburg selbst bald wieder 
mit physiologischer Forschung begonnen, die sich im Gegensatz zu der 
früheren Zeit mehr mit reizphysiologischen Fragen befaBte, hatte er in 
seinen Vorlesungen über Pflanzenphysiologie (1882) und der Geschichte 
der Botanik (1875) noch wertvollste zusammenfassende Beitrage der bo- 
tanischen Literatur beigesteuert, so sehen wir ihn am Schlusse seines 
Lebens noch mit dem schwierigsten-Problem der Biologie beschäftigt, mit 
der Entstehung der Pflanzenformen und ihren Ursachen. Die ‚Prinzipien 
der vegetabilischen Gestaltung‘‘ wurden nach Sachs’ Tode NoLL zur 
Herausgabe übergeben, sind aber, soviel ich sehe, bis zu Norzs Tode 
(1908) und wohl auch später nicht erschienen; manches, was SACHS in 
ihnen wohl sagen wollte, ist vermutlich in den physiologischen Notizen 
(Flora 1892—96) und einigen älteren Arbeiten enthalten. 


Die chronologische Anordnung der Arbeiten von Sacus gibt auch 
sachlich im großen die richtige Gruppierung, ein Fortschreiten von Arbei- 
ten mit einfacheren zu immer schwierigeren Fragestellungen. Die stoff- 
wechselphysiologischen Untersuchungen waren im wesentlichen 1865 ab- 
geschlossen, die reizphysiologischen gegen 1882, dabei wurden allerdings 
einzelne Fragen mit langen Unterbrechungen über Jahrzehnte hinaus 
immer wieder von neuem bearbeitet. Bei der Beurteilung der Arbeiten 
muß man natürlich die Zeit ihrer Entstehung berücksichtigen; einmal 
waren die Bedingungen für die Untersuchungen, Institutseinrichtungen, 
Forschungsmittel usw. äußerst kümmerlich, verglichen mit den moder- 
nen, uns geläufigen, andererseits waren Chemie und Physik, die der mo- 
dernen Physiologie so weit geholfen haben, damals auch noch weit zurück. 
Man hat aber doch den Eindruck, daß Sachs’ Wesen die Anwendung die- 
ser Wissenschaften nicht besonders entsprach, und man fragt sich, ob es 
wirklich nur an äußeren Hemmungen der Zeit lag, wenn chemische Unter- 
suchungen und physikalische Messungen, da, wo es nötig gewesen wäre, 
niemals quantitativ ausgeführt wurden. Über Beschreibung der Vor- 
gänge und höchstens grobe Schätzungen ist SACHS selten hinausgekom- 
men. Ebensowenig lag SACHS die mathematische Behandlung seiner 
Probleme. 

Das erste Problem, das Sacus beschäftigte, war der Wasserhaushalt 
der Pflanzen. In der schon erwähnten Arbeit über Transpiration (1856) !, 
die nur in tschechischer Sprache erschienen ist, wurden die Schwierig- 


ı Für die Übersetzung bin ich Herrn stud. phil. GERHARD STEYER zu Dank 
verpflichtet. 
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keiten richtiger Transpirationsmessungen schon klar gestellt. Versuche 
an Topfpflanzen zeigen die Abhangigkeit der Transpiration von AuBen- 
bedingungen, doch ohne genauere Analyse; der EinfluB der relativen 
Luftfeuchtigkeit wird noch auf einen solchen der Temperatur geschoben ; 
die Verminderung der Transpiration im Dunkeln ist richtig erkannt, 
nicht aber die Mitwirkung der Spaltéffnungen hierbei. Die Transpiration 
wurde durch Gewichtsverlust und durch Wassersaugung in einer Art 
allerdings unzulänglichen Potometers bestimmt. Der Fehler, der darin 
besteht, die Saugung in der Zeiteinheit der gleichzeitigen Transpiration 
gleichzusetzen, der bis in die neueste Zeit immer wieder gemacht wurde, 
wurde von Sacus vollauf erkannt. Im iibrigen sind die Versuche aber 
noch sehr mangelhaft, auch manche Gedanken kurios, so soll die Be- 
haarung von Achimenes die Transpiration erhöhen! Man sieht daran, daß 
die Rolle der Spaltéffnungen noch ganz dunkel war. 

Wichtiger, vor allem im Hinblick auf spätere Untersuchungen Sacus, 
ist das, was schon in dieser Jugendarbeit über die Wasserleitung und die 
Kräfte, die sie besorgen, gesagt ist. In der Transpiration sah Sacus da- 
mals die bewegende Kraft, die immer wieder für höhere Konzentrationen 
des Saftes sorgt, die dann durch Aufnahme von Wasser durch die Wurzeln 
und Diffusion nach den Orten höchster Konzentration immer wieder 
herabgesetzt wird. Damals (1856) meinte Sacus noch, daß die Wasser- 
leitung hauptsächlich im Cambium erfolge, weil dort beim Anschneiden 
zuerst und am meisten Flüssigkeit austrete. Die Wirkung der Osmose 
konnte um diese Zeit noch nicht klar erfaßt sein. Berechnungen führten 
schon soweit, daß die Geschwindigkeit der Wasserbewegung in der 
Pflanze, aus Transpiration und Querschnitt des Cambiums ermittelt, viel 
zu hoch ausfällt, um durch Diffusion erklärt werden zu können. Schon 
in dieser Arbeit wird es abgelehnt, daß der Wasseranstieg ein kapillarer 
sein könne, da die erforderliche Steighöhe in hohen Bäumen damit nicht 
erreicht würden, und da die Tracheen nicht nur Wasser, sondern daneben 
Gasblasen enthielten! 

Diese Beobachtung ist auch später bei den Untersuchungen über das 
Saftsteigen von großer Bedeutung gewesen, übrigens nicht nur bei Sachs, 
sondern bis in die neueste Zeit bei vielen Forschern. Für den Ort der 
Wasserleitung wurden damit die Lumina der Holzelemente ausgeschlos- 
sen. Später hat Sacus bekanntlich die verholzten Faserwände ent- 
sprechend ihrer geringen Quellbarkeit und ihrer angenommenen, aber 
nirgends bewiesenen hohen Wasserleitfähigkeit als Bahnen des schnellen 
Wassertransportes angenommen, während im gesamten Parenchym eine 
langsame Leitung erfolgen sollte. Die Luftblasen im Holz sollten dabei 
die Rolle von Saug- und Druckpumpen und damit von Regulatoren der 
Wasserverteilung in der Pflanze spielen. Das schnelle Einsaugen von 
Wasser in unter ihm abgeschnittene gewelkte Sprosse (v. HoEHNEL) 
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wurde auch durch die Saugwirkung der in den Tracheen vorhandenen 
verdünnten Luft erklärt. Es war SACHS also klar, daB Drucke unter 
1 Atm. in den HolzgefäBen vcrhanden sind, vor allem in stark transpi- 
rierenden Sprossen, und daß diese ,,negativen‘ Drucke beim Öffnen der 
Gefäße unter Wasser eine mehr als normal geschwinde Wasserbewegung 
veranlassen können, doch muß man zugeben, daß ohne die von Dixon 
später angenommene und bewiesene Kohäsion der Wasserfäden in den 
Tracheiden und Tracheen eine ausreichende Wasserversorgung in hohe 
Bäume durch Wasserbewegung in den Lumina der Holzelemente über- 
haupt physikalisch nicht erklärt werden konnte, den zunächst dafür 
sprechenden Versuchen über den Anstieg und die Wege von Farbstoff- 
lösungen zum Trotz. Da nach Ringelungsversuchen die Wasserleitung 
im Holze erfolgen mußte, so blieb rein logisch nichts anderes übrig als die 
Imbibitionstheorie. Ihre Entstehung ist ein Schulbeispiel dafür, wie aus 
einer richtigen Beobachtung an einer sezierten Pflanze und ihrer fehler- 
haften Übertragung auf die unverletzte vollkommen falsche Vorstel- 
lungen sich ergeben können. 

Während, wie oben hervorgehoben wurde, früher die Transpiration 
als Kraftquelle für den Wassertransport in richtiger Weise angenommen 
wurde, so treten dafür später andere Vorstellungen auf, die nach neuesten 
Untersuchungen allerdings auch wieder an Bedeutung gewonnen haben: 
„Die Wurzel nimmt, unabhängig von den oberen Teilen, immerfort 
Wasser auf und treibt es nach oben, bald tritt ein Maximum der Span- 
nung ein, die Pflanze ist so mit Wasser erfüllt‘ — es soll dann auch in die 
lufthaltigen Elemente Wasser gepreßt werden — „daß die Wurzel kein 
neues mehr hineintreiben kann, sobald aber am oberen Teile eine Abfluß- 
öffnung gemacht wird, so treibt die Spannung das Wasser hinaus, die 
Spannung mindert sich und die Wurzel kann nun ungehindert in ihrer 
Tätigkeit fortfahren.‘‘ — Bei der intakten transpirierenden Pflanze würde 
danach die Transpiration nur durch Spannungsminderung die weitere 
Arbeit der Wurzel ermöglichen. Wir wissen jetzt, daß Transpirations- 
saugung und Wurzeldruck zusammen wirken, und daß beide keineswegs 
unabhängig voneinander sind, sondern in einem ganz eigentümlichen Ab- 
hängigkeitsverhältnis zueinander stehen. Die Begriffe der Kohäsion und 
der Saugkraft, die in Zellen trotz hohem statischem Druck und zudem 
noch polar bestehen kann, waren eben zu einem vollen Verständnis der 
Wasserbewegung im Holze nötig. Zu einer Kombination beider zu ver- 
schiedenen Zeiten ausgesprochenen Vorstellungen über die Kraftquellen 
des Saftsteigens ist es bei SACHS nicht gekommen, weil die nötigen physi- 
kalischen und zellphysiologischen Grundlagen noch fehlten. 

Für das Studium der Stoffaufnahme durch die Wurzeln waren die 
Wasser- und Nährlösungskulturen, die Sacus schon 1857 begann, von 
großer Bedeutung. Sie zeigten, daß die Zusammensetzung der Pflanzen- 
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asche derjenigen der Nährlösungen nicht entspricht, die Aufnahme der 
Nährsalze ist also eine selektive. Die Ursachen dieser Selektion sind aller- 
dings nicht erkannt. Die Methode der fraktionierten Lösungen, bei der 
nacheinander Lösungen von Salzen einwertiger und zweiwertiger Kat- 
ionen geboten werden, führte zu dem Resultat, daß die Einzellösungen 
für sich allein giftig wirken, aber in kurzen Zeitabschnitten nacheinander 
geboten, die normale Entwicklung ermöglichen. Wir haben hier die erste 
Beobachtung über Jonenantagonismus, der erst viel später im Zusammen- 
hang mit der Entwicklung der Kolloidchemie genauere wissenschaftliche 
Bearbeitung fand. Daneben wurde festgestellt, daß die Wasseraufnahme, 
gemessen an der Transpiration, von der Konzentration der Nährlösungen 
abhängt. Je höher die Konzentration, desto geringer die Transpiration. 
„Ein Hindernis muß dagegen gewirkt haben, das nur von den Wurzeln 
ausgegangen sein kann.‘ Es wird an eine rein physikalische Wirkung des 
gelösten Stoffes gedacht. Wie nahe war hier Sacus (1859!) den wichtigen 
Entdeckungen, die später PFEFFER und DE VRIES zufielen, und welche 
die ganzen alten Vorstellungen über die Beziehungen der Zelle zur Außen- 
welt über den Haufen warfen! 

Sacus ist wohl auch der erste, der (1860) sich über die Wasserbe- 
| wegung im Boden klarere Vorstellungen gemacht hat, die erst ganz neuer- 
| dings durch bessere ersetzt werden konnten. ,,Der Boden an Landpflan- 

zen darf kein flieBendes Wasser enthalten, sondern nur hygroskopisches 
(durch Quellung oder kapillar festgehaltenes). ,,Kondensation von 
Wasserdampf an der Wurzeloberfläche genügt nicht, im Gegenteil geben 
Wurzeln in dampfgesättigten Raum noch Wasserdampf ab.‘ (Diese auch 
bei Blättern gemachte und auf die durch Atmungswärme erhöhte Tem- 
peratur zurückgeführte Erscheinung ist wohl zum großen Teile durch 
Versuchsfehler zu erklären. Sie hat Sacus sogar dazu verleitet, aus der 
Stärke der Transpiration im dampfgesättigten Raume über die Atmungs- 
wärme Berechnungen anzustellen.) Das hygroskopische Wasser ist um 
so schwerer verschiebbar, je dünner seine Schichtdicke. Die Geschwindig- 
keit der hygroskopischen Bewegung, die über weite Strecken des Bodens 
erfolgen kann, ist abhängig von der Qualität des Bodens, der Temperatur 
und von der Kraft des Wurzelhaares. ,,Die Anziehungskraft der Wurzeln 
ist die Resultierende aus der chemischen Affinität des Wassers zu den in 
der Zellhaut enthaltenen Stoffen und aus den Adhäsionskräften der Zell- 
haut zum Wasser.‘ Diese Kraft wird — worüber wir uns jetzt wundern— 
als konstant angenommen, obwohl Versuche von Sacus über das Gleich- 
bleiben der Transpiration bei austrocknendem Boden dieser Annahme 
schon widersprachen. Man sieht immer wieder die damals noch mangel- 
haften Vorstellungen über Osmose, Saugkraft usw. 

Stoffbildung, Stoffwandlungen und Stoffwanderungen haben SacHs vor 

allem in den Bonner Jahren beschäftigt; den Anstoß dazu gaben aber 
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auch schon bis in das Jahr 1859 zurückzuverfolgende mikrochemische 
Studien. Nachweis von Stärke, Zucker (TROMMERs Probe), Eiweiß (Biu- 
retreaktion), Fetten, ‘Gerbstoffen, später auch von Inulin, Chlorophyll- 
studien gaben das methodische Rüstwerk für Studien, die für die damalige 
Zeit zu außerordentlich wertvollen Ergebnissen führten. 

Obwohl H. v. Mont 1845 schon die Stärkebildung in den Chloroplasten 
grüner Blätter beschrieben hat, so gebührt doch Sacus das Verdienst, die 
Abhängigkeit dieses Vorganges von genügend starker Belichtung, von 
der Anwesenheit von Kohlensäure, also den Zusammenhang mit der Assi- 
milation nachgewiesen zu haben. Über die chemischen Vorgänge hierbei 
ist sich Sacus noch ganz im unklaren. Entweder sollen vorher einfachere 
Verbindungen entstehen oder die Stärke aus den Elementen oder schlieB- 
lich aus der Plastidensubstanz unter Ausscheidung einer N-haltigen Ver- 
bindung gebildet werden. Wie einfach stellte man sich das damals vor! 
Die letzte Möglichkeit wurde aber schon bald abgelehnt, und Zucker- und 
Inulinpflanzen zeigten, daß Stärke als erstes Assimilationsprodukt in den 
Plastiden überhaupt fehlen kann, an anderen Orten der Pflanze aber 
auftritt. 

Auch der Gedanke, daß in den grünen Blättern unter Wirkung des 
Lichtes eiweißartige Substanzen gebildet werden, findet sich schon bei 
Sacus. Der Stärkenachweis wurde zuerst an mikroskopischen Schnitten 
vorgenommen. Die bekannte makroskopische Jodprobe wurde erst 1884 
veröffentlicht in Zusammenhang mit Untersuchungen, die den täglichen 
und jahreszeitlichen Änderungen des Stärkegehaltes und der Menge des 
Stoffgewinnes durch die Stärkeproduktion in den Blättern nachgingen. 
Diese, wie ältere, die Keimung betreffende Untersuchungen führten zu den 
Begriffen der Assimilations-, transitorischen und Speicherstärke und zu 
der Erkenntnis, daß sich die grünen Plastiden der Blätter ganz anders als 
die der farblosen der Speicherorgane der Verdunkelung gegenüber 
verhalten. 

Versuche mit etiolierten Keimpflanzen zeigten, daß die Stärkebildung 
erst nach dem Ergrünen der Plastiden beginnt, das schwächeres Licht er- 
fordert als die Stärkebildung in den Blättern. Die Geschwindigkeit der 
Chlorophyllbildung führte Sacus zu der Vermutung, daß eine ungefärbte 
Vorstufe des Chlorophylls in den gelben Plastiden der etiolierten Blätter 
vorhanden ist, das sogenannte Leukophyll (1859), das sich unter Oxy- 
dation in Chlorophyll verwandeln soll. Er glaubte sogar, mit Hilfe von 
konzentrierter Schwefelsäure, durch die die Plastiden spangrün gefärbt 
werden, diese Umwandlung gezeigt zu haben. Es ist kein Zweifel, daß 
diese Verfärbung auf der bekannten Reaktion starker Säuren mit den in 
den etiolierten Plastiden vorhandenen Carotinoiden beruht. 

Die Beobachtungen von Sacus (1859) über ein Erbleichen von Blät- 
tern in starkem Sonnenlicht, und zwar nur in dessen kurzwelligem Anteil, 
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und sehr schnelles Dunklerwerden bei Beschattung wurden von ihm 
mit Chlorophylizerstörung und -wiederbildung in Zusammenhang ge- 
bracht. Da aber andererseits in blauem Licht Chlorophyll entstehen 
kann, so hilft sich SACHS mit der Annahme von zwei verschiedenen 
Chlorophyllen, von denen das eine im blauen Lichte zerstért, das andere 
gebildet wird. Je nach der Verteilung der beiden Chlorophylle soll dann 
die Ausbleichung im Lichte wie bei Nicotiana leicht oder wie bei anderen 
Pflanzen schwer gehen. Uber Plastidenverlagerungen war damals noch 
nichts bekannt. 

Die Blatter waren also als wichtigste Bildungsstätten der Pflanze für 
deren Baustoffe erkannt, Sacus neigte sogar der Ansicht zu, daB in ihnen 
nicht nur die in den Plastiden direkt nachweisbare Stärke, sondern auch 
die übrigen wichtigen „plastischen“ Stoffe sich bilden, wie Eiweiß, 
Zucker, Fett. Die Frage der Ableitung der plastischen Stoffe aus den 
Blättern tauchte bei Sacus erst später auf und ist eigentlich erst 1884 
intensiver in Angriff genommen worden. Es zeigte sich, daß an gut wach- 
senden — die Bildungsstoffe verbrauchenden — Pflanzen die am Tage 
gebildete Stärke auch in kurzen, aber warmen Sommernächten wieder 
aus den Blättern verschwindet, und es wurde auch schon der Nachweis 
geliefert, daß das Lösungsprodukt der Stärke abgeleitet wird, und zwar 
nach dem Auftreten transitorischer Stärke, durch die Nerven, wobei die 
Basis des Blattes eher entleert ist als die Spitze. 

Der Gedanke, daß für die Stoffe besondere Leitungsbahnen vorhan- 
den seien, hat sich bei Sacus erst allmählich entwickelt zum Teil aus fal- 
schen Deutungen richtiger Beobachtungen. Der Frage der Stoffableitung 
sind vor allem die um das Jahr 1860 erschienenen Arbeiten über die Kei- 
mung verschiedener Kulturpflanzen gewidmet, in denen nach den er- 
wähnten mikrochemischen Methoden das Verschwinden der Reserve- 
stoffe in den keimenden Samen und das Auftreten von ihnen und anderen 
Verbindungen in den Organen des Keimlings dargestellt sind‘. 

Für die Frage der Stoffleitung waren zugleich die Untersuchungen über 
saure, alkalische und neutrale Reaktion dicht bei einander liegender Ge- 
webe einer Pflanze von Bedeutung. Sie zeigten SACHS, daß auch leicht 
diffundierende und stark miteinander reagierende Stoffe, wie Säuren und 
Basen, von einer ‚‚Zellhaut‘‘ (Wand + Plasmabelag) getrennt, nebenein- 
ander sich befinden können. Das ermöglichte erst, den Gedanken der 
diffusen Wanderung der plastischen Stoffe von den Bildungs- bzw. 
Speicherorten zu den Verbrauchsorten zu verlassen und an Leitungs- 
bahnen für sie zu denken. Die Ansichten über deren Art haben sich auch 
schon bei SACHS gewandelt. Zuerst wurde nur an Leitung von Stärke, die 
auf ihrem Wege vor und nach jeder Trennungswand gelöst und wieder 
gebildet werden sollte, vor allem in der Stärkescheide gedacht, langsamere 
auch in dem gesamten stärkehaltigen Parenchym; in welcher Form die 
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Kohlehydrate geleitet werden, ging aus den Versuchen nicht hervor; 
Rohrzucker wurde nicht nachgewiesen. Die Bedeutung der Siebröhren 
wurde erst 1861 durch NaEGELI mit dem Nachweis der echten Perforation 
der Siebplatten und mit den Ringelungsversuchen HANSTEINS an Pflan- 
zen mit markständigen Phloemsträngen erkannt. Ihnen wies Sacus die 
Leitung der eiweißartigen Verbindungen zu. Bei den eben erwähnten ge- 
ringelten Pflanzen würde dann die Stärkeleitung in den stärkehaltigen 
Zellen des Markes erfolgen. In diesen Leitungsbahnen werden diese plas- 
tischen Stoffe zu den Orten des Verbrauchs geleitet, also ab- und auf- 
steigend, von einem nur absteigenden einheitlichen Nahrungssaft ist nicht 
mehr die Rede. Bei der Keimung auch von solchen Pflanzen, die Öl oder 
Zucker oder Cellulose speichern, fand Sacus transitorisch Zucker und 
Stärke sich bilden. Bei der Keimung im Dunkeln sieht man bis zu ihrem 
Ende hin die plastischen Stoffe immer mehr verschwinden und sich in 
Zellmembranen oder den Primordialschlauch — der keine Eiweißreaktion 
gab — verwandeln. 

In einer kurzen Wachstumshemmung zeigt sich auch bei der am 
Lichte erwachsenden Pflanze der Übergang von der Keimperiode, in 
der von den Reservestoffen gezehrt wird, zu der Vegetationsperiode — 
die Sacus vor allem beim Mais studiert hat —, in der die Bildung der 
plastischen Stoffe in den grünen Teilen der Pflanze beginnt und sich 
immer mehr verstärkt, deren Zuleitung zu den Verbrauchsorten verfolgt 
werden konnte. 

Ein ungeheures Material wurde in den Jahren von 1859—1864 von 
Sacus in fleißiger und zielbewußter Arbeit zusammengetragen, um Klar- 
heit über die wichtigsten Fragen des Stoffwechsels zu erlangen; es ist die 
Grundlage dessen, was wir darüber wissen, wenn auch mit dem Fort- 
schreiten der chemischen Wissenschaft unsere biochemischen Kenntnisse 
sich ins ungeheuerliche gesteigert haben und mit der Zahl der Stoffe, mit 
denen zu rechnen ist, die Methoden der Untersuchung immer schwieriger, 
das Bild des Stoffwechsels immer komplizierter geworden sind. Erst die 
mikroanalytischen Untersuchungen der neuesten Zeit lassen hoffen, daß 
da in absehbarer Zeit Klarheit geschaffen wird. 

Die Untersuchungen der ersten Forschungsperiode Sachs’ hatten 
schon zu gelegentlichen Wachstumsmessungen geführt, mikroskopisch 
wurden sich teilende, wachsende und ausgewachsene Zellen auf ihre In- 
haltsbestandteile hin untersucht. Die allbekannten genauen Wachstums- 
messungen begannen erst in den siebziger Jahren. An Wurzeln, an viel- 
gliedrigen Sprossen und an Internodien weniggliedriger Sprosse wurde 
die ,,groBe Periode‘‘ oder große Kurve des Wachstums festgestellt und 
mittels der Methode der Tuschemarkierung erkannt, daß auch jeder ein- 
zelnen Querscheibe eines wachsenden Pflanzenteiles eine große Periode 
mit Beginn, Maximum und Ende der Streckung eigen ist. 
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Den ersten Messungen des Gesamtwachstums mit dem MillimetermaB 
folgten solche am ,,Zeiger mit Bogen“, schließlich die Registrierung an 
besonderen, dem Kymographion der Tierphysiologen nachgebildeten 
Apparaten, den ,,Auxanographen“. Die Vergrößerung der Wachstums- 
bewegung erlaubte, sie an kleinen Objekten mit absolut geringem Zu- 
wachs zu messen, während vorher nur an schnell wachsenden, riesigen 
Pflanzen, wie Agaveblütenständen, Wachstumsmessungen ausgeführt 
werden konnten. Die „Keimpflanzenphysiologie‘‘ hat hier SACHS bewußt 
gefördert, obwohl er sich über ihre Einseitigkeit völlig im klaren war. 
Objekte und Methode erlauben aber nun erst eine genauere Analyse des 
Wachstums im Dunkeln (störungsfreie große Periode) und des Einflusses 
verschiedener Außenfaktoren auf es. Für die Abhängigkeit des Wachs- 
tums von der Temperatur wurde so die bekannte Maximalkurve fest- 
gestellt mit den drei Kardinalpunkten. Die wachstumsverzögernde Wir- 
kung des Lichtes (Dikotylensprosse) wurde schon früher bei Etiolements- 
versuchen beobachtet, die Wirksamkeit der kurzwelligen Strahlen wie 
bei den phototropischen Reaktionen hierbei erkannt. Die Auswertung 
der im Freien bei normalem täglichen Wechsel der Außenbedingungen 
erhaltenen Zuwachskurven machte noch Schwerigkeiten, weil es Thermo-, 
Hygro- und Aktinographen noch nicht gab. Über die Schwierigkeiten, 
mit künstlichem Lichte zu arbeiten, was nie erwähnt ist, macht man 
sich jetzt, in dem Zeitalter der Elektrizität, in der auch die Gasbe- 
leuchtung mit Auerstrümpfen — die erst Ende des letzten Jahrhunderts 
aufkam — schon fast wieder überwunden ist, keine rechte Vorstellung 
mehr. 

Für das Wachstum der Zelle wurde ein hoher Turgeszenzgrad voraus- 
gesetzt, dem Wachstum der Zellmembran sollte eine Überdehnung vor- 
ausgehen, ,,so daß es eine durch Einlagerung fester Substanz unterstützte 
beständige Überschreitung der Elastizitätsgrenze eines wachsenden Zell- 
hautstückes genannt werden dürfte“. Unterstützt wurde diese Mei- 
nung durch die von Sacus festgestellte Tatsache, daß die Biegungs- 
und Zugfestigkeit an wachsenden Teilen eines Sprosses am geringsten 
sind. 

Über die äußere Arbeitsleistung beim Wachstum finden sich einige, 
allerdings nicht besonders gelungene Versuche. Die geringe Länge der 
Wachstumszone der Erdwurzeln im Gegensatz zu der an Sprossen und 
Luftwurzeln wird teleologisch mit der nützlichen Nagelwirkung er- 
klärt. 

An die geschilderten Forschungen über das Wachstum der Streckungs- 
zone schließen sich die späteren Untersuchungen über die Beziehungen 
zwischen Zellbildung und Wachstum an, die in schönster Weise den 
Formensinn, die hohe zeichnerische Begabung Sacus’ verraten. SACHS 
sucht Gesetze für das Wachstum embryonalen Gewebes, ‚welche das 
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auch den verschiedensten Geweben Gemeinsame hervorheben sollen‘. 
Als Eigentümlichkeit des Urmeristems sieht er an, daß es als ganzes 
wachse, daß die Selbständigkeit der einzelnen Zellen dem Gesamtwachs- 
tum des ganzen Komplexes völlig untergeordnet ist. Die Anordnung der 
Zellen gehorcht dem Gesetz der rechtwinkligen Schneidung der Wände 
des Urmeristems unter sich und mit der Umfangswand. Es werden 
perikline, antikline und radiäre Wände unterschieden, von denen die 
ersteren meist nach konfokalen Hyperbeln, Parabeln und Ellipsen an- 
geordnet sind. 

Von den Wachstumsuntersuchungen war nur ein Schritt zur Analyse 
der Tropismen, von denen Sacus nur den Geo- und Hydrotropismus ge- 
nauer untersuchte. Besonders wichtig für diese war die Konstruktion des 
Klinostaten (1878), dessen Idee schon in Centrifugenversuchen KNnIGHTs, 
die, um die Wirkung der Erdschwere auszuschließen, mit horizontaler 
Achse ausgeführt wurden, enthalten war. Das Weiterwachsen von ortho- 
tropen Organen in der Richtung, in der sie auf dem Klinostaten befestigt 
worden waren, der Eigenwinkel, mit dem sich Seitenorgane zum Trag- 
sproß oder zur Tragwurzel stellen, waren Beobachtungen, die sich sofort 
ergaben. Nutationen, die auch am ungereizten bzw. allseitig sukzedan 
gereizten Organ auftraten, zeigten, daß auch aus inneren Ursachen 
Wachstumsdifferenzen in verschiedenen Flanken eines Organes vor- 
handen sein können. Sacus konnte bei den Untersuchungen über den 
Verlauf der Wurzelkrümmungen nunmehr in der Nutationsebene be- 
obachten und so irreführende Fehler ausschließen. Wurzelkasten und 
mit feuchtem Sand gefüllte Dunkelkästen sind seit dieser Zeit, wenig- 
stens für Demonstrationsversuche, immer noch unentbehrliche Requi- 
siten. 

Die geotropische Reaktion bei orthotropen Sprossen und Haupt- 
wurzeln wurde als Wachstumserscheinung, bei der die ganze wachsende 
Zone teilnimmt, erkannt, Beschleunigung an der konvexen, Verzögerung 
oder Gleichbleiben an der Konkavseite bei dem Vergleich mit dem un- 
gereizten Organ gemessen. Der Verlauf der Reaktion, die an dem am 
schnellsten wachsenden Teile beginnt, in der Nähe der Spitze bei Wurzeln 
und dikotylen Sprossen, an der Basis bei vielen Monokotylen, und die 
daher vor allem bei ersteren zu Überkrümmungen führt, wird genau be- 
schrieben. Bei Seitenwurzeln wird der Grenzwinkel, der vom Eigenwinkel 
mehr oder weniger stark abweicht, bestimmt. Bei plagiotropen Organen 
wird die Ruhelage nach Sachs’ Auffassung durch kombinierte Wirkung 
von Geo-, Heliotropismus und Epinastie erklärt. Daß damit nur über die 
Zusammenarbeit innerer und äußerer Faktoren etwas ausgesagt wird, ist 
Sachs völlig klar. In der Arbeit über den Hydrotropismus sagt er: „Dem- 
nach wäre also weder die gewöhnliche durch Schwerkraft vermittelte Ab- 
wärtskrümmung noch die einseitige Einwirkung feuchter Körper auf die 
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Wurzelspitze bis jetzt erklärt, zu dem alten Rätsel ist ein neues ge- 
kommen.“ 

Die Analyse des ganzen Reizvorganges ist noch nicht durchgefiihrt. 
Sacus beschränkt sich auf die Untersuchung des Reaktionsverlaufes. 
Wahrend er schon die Abhängigkeit der Schwerkraftwirkung vom Sinus 
des Ablenkungswinkels als selbstverständlich ansah, ist ihm das Sinus- 
gesetz, das sich auf die Präsentationszeit bezieht, noch unbekannt. 
Merkwürdigerweise hat er Nachwirkungen von Reizungen anfangs gar 
nicht erkannt, später erst nach 1—2stiindiger Reizung beobachtet. Auch 
von einer Reizleitung wollte er beim Geotropismus nichts wissen: ,,So ist 
auch nicht einzusehen, durch welchen geheimen Einfluß die Wegnahme 
des Vegetationspunktes einen Vorgang hindern sollte, der gar nicht in 
ihm, sondern in älteren Querzonen des Gewebes stattfindet.‘‘ Nun, für 
uns sind diese Dinge auch bisher noch ein Rätsel gewesen und erst durch 
Arbeiten der letzten Jahre ist uns die Lösung etwas näher gerückt. Erst 
wenn wir soweit sein werden, die Grenzpfähle zwischen Stoffwechsel- und 
Reizphysiologie, die aus didaktischen Gründen einst nötig waren, wieder 
einzuziehen, werden die Ursachen der Reizvorgänge uns bekannt sein. 

Wenn man SAcHs’ wissenschaftlichen Werdegang verfolgt, so hat man 
den Eindruck, daß alles, worüber bisher berichtet wurde, nur Vorarbeit 
war zur Erreichung des letzten Zieles, das Werden der Formen in der 
Onto- und Phylogenese causal zu erfassen. Sacus, der mit 19 Jahren 
noch geschwankt hat, ob er studieren oder naturwissenschaftlicher Zeich- 
ner werden sollte, war nicht nur Forscher-, sondern auch Künstlernatur, 
der Schönheit und Eigenart von pflanzlichen Formen und Farben tiefer 
auffaßte als andere Menschen, den die Frage nach dem Werden dieser 
Formen tief ergriff. 

Schon 1859 schreibt er: „Je mehr man sich überhaupt mit den che- 
mischen Eigentümlichkeiten der Zellinhalte beschäftigt, desto mehr ge- 
winnt man die Überzeugung . . ., daß die anatomischen und morphologi- 
schen Unterschiede der Gewebeformen mit physiologisch -chemischen 
Unterschieden Hand in Hand gehen.“ Gleichzeitig hat er die eigentüm- 
lichen Wirkungen der Verdunkelung auf die Form der Pflanzen und ihrer 
Organe studiert und damit festgestellt, daß das Licht direkt oder indirekt 
morphogenetisch wirkt. Besonders frappiert hat ihn aber das Verhalten 
vieler Pflanzen bezüglich der Blütenbildung im Dunkeln: Obwohl ge- 
nügend plastisches Material zur Verfügung stand, um noch mehrere Blät- 
ter auszutreiben, unterblieb die Blütenbildung ganz oder schon angelegte 
Knospen fielen ab. Dann die Förderung der Wurzelbildung in Dunkel- 
heit, weiter die Tatsache, daß schon im Embryo zwei polar entgegen- 
gesetzte morphologisch verschiedene Teile, Wurzel und Sproß angelegt 
sind; all das waren Probleme, die in der gleichen Richtung liegen und 
deren Lösung nicht bekannt war. 
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Sacus suchte die logisch einfachste Lésung, indem er (1880) annahm, 
daß für verschiedene Organe ,,organbildende Stoffe‘ in der Pflanze ge- 
bildet würden. Betreffs der morphologischen Verschiedenheiten der 
Pflanzenorgane behauptet er, daß ihnen entsprechende Verschiedenheiten 
der materiellen Substanz zugrunde liegen, und zwar schon bei der ersten 
Anlage. ‚Wenn die direkte Beobachtung uns als Baumaterial der Organe 
immer wieder anscheinend gleichartiges Protoplasma, Stärke, Zucker, 
Fett erkennen läßt, so können in diesen Substanzen selbst Unterschiede 
vorhanden sein, oder aber wir können uns auch vorstellen, daß sehr kleine 
Quantitäten gewisser Stoffe jene Stoffe, mit denen sie gemischt sind, 
dazu bestimmen, in verschiedenen organischen Formen zu erstarren.‘ 
Als er später (1887) die fördernde Wirkung der ultravioletten Strahlen 
des Sonnenlichtes auf die Blütenbildung fand, schrieb er genauer: 
,, +. . vielmehr nehme ich an, daß äußerst geringe Quantitäten einer oder 
verschiedener Substanzen (chemischer Verbindungen) in den Blättern 
entstehen, die es bewirken, daß die den Vegetationspunkten zuströmen- 
den allbekannten Baustoffe die Form von Blüten annehmen. Diese 
blütenbildenden Stoffe können ähnlich wie Fermente auf große Massen 
plastischer Substanzen einwirken, während ihre eigene Quantität ver- 
schwindend klein ist.‘ Aus den Versuchen (1892) über die Regeneration 
an Blättern blühreifer und rein vegetativ wachsender Begonien zog SACHS 
den Schluß, daß die blütenbildenden Stoffe sich im Blatt anhäufen, so 
daß sofort blühende Sprosse an den Blättern blühreifer Begonien sich 
bildeten, während die anderen Regenerate vor der Blütenbildung erst 
längere Zeit sich vegetativ entwickelten. 

So wurden wurzelbildende Stoffe, die nach unten und vom Lichte weg- 
strömen, knospenbildende, blütenbildende und zeitlich nacheinander ent- 
stehende männliche und weibliche Sexualstoffe unterschieden. Wenn 
auch in dieser Form Sacus’ Theorie nicht haltbar ist, so entsprang sie 
doch einem allgemeinen Bedürfnis nach causaler Erklärung des Entwick- 
lungsvorganges der Pflanzen, und ihre Grundidee spielt auch jetzt noch 
bei den Studien über Wundhormone und Wuchsstoffe eine große Rolle. 

Hatte Sacus so seine eigenen Gedanken über die Entwicklung des 
Individuums, ihrer inneren Bedingtheit und Abhängigkeit von Außen- 
faktoren, so ist er schließlich auch seinen eigenen Weg gegangen in seinen 
Gedanken zur Stammesentwicklung. 1893 schreibt er: „Wenn auch vor 
30 Jahren der Gedanke der natürlichen Zuchtwahl ein Fortschritt war, 
so darf man es doch in unserer Zeit für bloße Gedankenlosigkeit halten, 
wenn man mit diesem Ausdruck fertig zu sein glaubt, wo es sich um die 
Erklärung von Gestaltungsprozessen handelt. Aus der natural selection 
lassen sich wohl spezifische Anpassungen ableiten, aber die wichtigste 
Aufgabe der Wissenschaft liegt in der Erkenntnis der allgemeinen Bil- 
dungs- und Gestaltungsprinzipien, von denen die Selektionstheorie nichts 
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weiB, denn es liegt in ihrem Wesen, daB sie nur Einzelheiten erklären, 
aber keine allgemeinen Gesetze aufstellen kann. Diese zu suchen, ist 
Sache der physiologischen Morphologie.‘ 


Unglaublich viel hat JuLıus Sacus in einem kurzen Menschenleben 
geleistet, noch mehr hat er gewollt. Wenn wir voller Verehrung zu ihm, 
dem Vater der Pflanzenphysiologie emporschauen, so können wir es doch 
mit freiem Blicke tun, denn wahrlich, das Pfund, das er uns hinterließ, 
ist nicht vergraben worden! 

BACHMANN (Leipzig). 








(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


DAS CARBOXYLATISCHE SYSTEM IM GRÜNEN BLATT. 
Von 
Karu WETZEL. 


(Eingegangen am 4. April 1932.) 


Bekanntlich geht in der höheren Pflanze die CO,-Ausscheidung auch 
nach Sauerstoffentzug im Mechanismus der sogenannten intramole- 
kularen Atmung weiter, deren Ausmaß (gemessen an der CO,-Bildung) 
im Verhältnis zur normalen Sauerstoffatmung bei einzelnen Pflanzen sehr 
verschieden sein kann. In den meisten Fällen scheint diese anaerobe At- 
mung der höheren Pflanze dem Typus der alkoholischen Gärung zu ent- 


co, : . 
Alkohol nicht selten erheblich 


von dem aus der alkoholischen Gärgleichung zu fordernden ab. Für 
Blätter finde ich in einer von KosTYTscHEw veröffentlichten Tabelle (1) 
einen Quotientenwert von ungefähr 2. Trotz dieser noch ungeklärten 
Abweichungen müssen wir im Blatt ein komplettes zymatisches System 
annehmen. Im Gegensatz zu dieser alkoholischen Gärung scheint eine 
zelleigene Milchsäurebildung im lebenden ungeschädigten grünen Blatt 
noch ziemlich zweifelhaft zu sein (vgl. FRANZEN 2). Als CO, abspaltendes 
und gleichzeitig die Alkoholbildung einleitendes Ferment kennen wir dank 
der Untersuchungen NEUBERGs nur die Carboxylase, deren Vorhandensein 
im grünen Blatt demzufolge aus dessen Fähigkeit zur alkoholischen 
Gärung gefordert werden muß. Um so überraschender erschien uns da- 
her der Befund KoBELs und SCHEUERs (3), daß an Fermentpräparaten 
aus grünen Tabakblättern keine Carboxylaseaktivität zu beobachten war. 
Eine Wirkung der aus dem Preßsaft von Tabakblättern gewonnenen 
Alkohol-Ätherpräzipitationen auf Brenztraubensäure blieb unter den 
für die Hefencarboxylase bewährten Bedingungen völlig aus. Dasselbe 
negative Ergebnis erhielten die Autoren auch mit fein gemahlenem 
Material aus dachreifen Tabakblättern. Sie ziehen aus diesen Befunden 
den weittragenden Schluß, daß das frische Tabakblatt kein gewöhnliches 
carboxylatisches System enthält. 

Im Gegensatz hierzu geben Fopor und REIFENBERG (4) an, daß 
Tabakblattpulver eine wenn auch geringe decarboxylierende Wirkung 
auf Brenztraubensäure ausübe. Leider kann in Ermangelung einer Maß- 
1 





sprechen. Allerdings weicht der Quotient 
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bezeichnung der ausgeschiedenen CO,-Menge keine quantitative Angabe 
gemacht werden. Eine Gegenüberstellung der Wirkung des Ferment- 
pulvers auf Pyruvinat und auf andere Carbonsäuren zeigt indes, daB die 
Wirkung auf Brenztraubensäure nicht größer ist als etwa diejenige auf 
Äpfel- oder Malonsäure, die ihrerseits von Hefen- und Samencarboxylase 
nicht angegriffen werden (5). Infolgedessen kann dem Foporschen Be- 
fund keine entscheidende Bedeutung beigemessen werden. 

Wir werden in anderem Zusammenhang zeigen, wie mit zunehmen- 
dem Entwicklungsalter pflanzlicher Organe, zellphysiologisch mit fort- 
schreitender Differenzierung, das zymatische Fermentsystem mehr und 
mehr strukturgebunden wird, und wie mit der Strukturzerstörung die 
fermentative Tätigkeit um so mehr zurückgeht, je weiter die Zelldiffe- 
renzierung bereits vorgeschritten ist. Das Zerreiben des Frischmaterials 
ist ein sehr robuster Eingriff in die Feinstruktur des Plasmas, den Schau- 
platz der Fermenttätigkeit, und schon aus Untersuchungen HArDENs (6) 
wissen wir, wie gleichlaufend mit der Zellzerreißung bestimmte fermenta- 
tive Vorgänge gedrosselt werden. Dabei spielt die H--Konzentration des 
Zellsaftes, wenigstens soweit c:~ Carboxylase in Frage kommt, keine so be- 
deutende Rolle, wie man zunächst im Hinblick auf die gewaltsame Ver- 
mischung des sauren Zellsaftes mit dem neutralen oder schwach alkali- 
schen Plasma erwarten möchte. Denn auch Pflanzen mit einer für die 
Erhaltung der Carboxylase optimalen H--Konzentration des Zellsaftes 
zeigen die gleiche Fermentempfindlichkeit gegen das Zerreiben wie 
Pflanzen ungünstigerer Zellsaftreaktion. 

KoBEL und SCHEUER arbeiteten bei ihren Versuchen mit solchem 
zerriebenen Blattmaterial bzw. mit Fermentpräparaten, die aus Blattbrei 
gewonnen worden waren. Bereits die Tatsache, daß solches Ferment- 
material auf Zucker nicht, wohl aber auf Hexosediphosphat anspricht, 
deutet auf eine erhebliche Co-Zymase-Armut des Präparates hin. Dem 
entspricht auch die weitere Tatsache, daß das Hexosediphosphat nur bis 
zum Methylglyoxal gespalten wird, während die Co-Ferment bedürftige 
Dismutation bzw. Oxydoreduktion des Ketonaldehyds stark zurück- 
gedrängt wird und Alkohol- sowie CO,-Bildung ausbleiben. Soweit eine 
Dismutation des Methylglyoxals noch stattfindet, geht sie nicht den für 
die intramolekulare Atmung der höheren Pflanzen normalen Weg, son- 
dern führt zur Milchsäurebildung. Aber auch wenn man komplettes 
Zymasesystem, sei es aus Hefe, Samenmehl oder Blättern höherer 
Pflanzen gewonnen, auf Methylglyoxal wirken läßt, erhält man 
nicht den zu erwartenden Alkohol und die Gärungskohlensäure, sondern 
Milchsäure (7). Diese Milchsäurebildung aus Methylglyoxal stellt nach 
NEUBERG den Effekt eines besonderen Ferments, der Ketonaldehyd- 
mutase dar, die im Pflanzenreich weit verbreitet sein soll, so daß allen 
Pflanzen ein latentes Milchsäurebildungsvermögen zukomme. Eine Er- 
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klärung, warum Fermentpräparate aus typischen Vertretern der alkoholi- 
schen Gärung, z. B. Hefe auf Methylglyoxal, dem normalen Intermediär- 
produkt der alkoholischen Gärung, weder Alkohol noch CO, bilden, ist da- 
mit freilich nicht gegeben. 

In einer früheren Mitteilung (5) habe ich dargelegt, daB neben an- 
deren Aldehyden auch Methylglyoxal die Carboxylaseaktivität stark 
hemmt. Da nun der von KoBEL und SCHEUER benutzte Blattbrei auf 
Hexosediphosphat erwiesenermaßen zu einer Anhäufung von Methyl- 
glyoxal führt, könnte die ausbleibende CO,-Abspaltung in solchen An- 
sätzen auf eine Aldehydhemmung zurückzuführen sein. Ein künstlicher 
Zusatz von Co-Zymase zu solchen Ansätzen würde diese Methylglyoxal- 
anhäufung verhindern und eine erhöhte Dismutation des Ketonaldehyds 
einleiten müssen. Führt diese letztere über Brenztraubensäure, so müssen 
in Gegenwart aktiver Carboxylase auch Acetaldehyd und CO, gebildet 
werden, d. h. es müßte normale alkoholische Gärung einsetzen, da mit 
der gesteigerten Dismutation die Carboxylasehemmung wegfiele. Aus 
diesen Überlegungen heraus haben wir die CO,-Ausscheidung von fein 
geschliffenem Blattbrei verschiedener Pflanzen ohne und mit Zusatz 
wechselnder Co-Zymasemengen untersucht. Als Co-Zymasepräparat 
benutzten wir Hefekochsaft (10 g Trockenunterhefe auf 100 com Wasser 
kurz aufgekocht und 5 Min. bei 2000 Touren zentrifugiert; erhaltene 
Saftmenge etwa 70 cem. Der Kochsaft war ohne Wirkung auf Brenz- 
traubensäure). 


Wirkung von Hefekochsaft auf die Gärkraft des Blattbreis. 


Blätter von Spinacea oleracea. 

Ansatz: 15g fein geschliffener Blattbrei, 15 com 4%iges hexosediphosphor- 
saures Mg (mittels Phosphorsäurezusatz auf p, 6,8 gebracht). 10 com 
Phosphatpuffer p, 6,8. Versuchsdauer 2 Stunden, Temperatur 37°. 

Ansatz 1: sofort 5 com 25%ige H,SO, zugesetzt zur Bestimmung der präformier- 


ten CO,. 
» 2: Zum Normalansatz noch 40 ccm Wasser zugesetzt. 
» 3 „ „ Te » und 10 ccm Kochsaft zuges. 
” 4: ” ” ” 20 ” ” ” 20 ” ” ” 
” 5: ” ” ” 0 ” ” ” 40 ” ” 9 
Gesamt-CO, Garungs-CO, Steigerung der Gärung 
Ansatz1: 1,4 mg — — 
» 2: 3,62 „ 2,14 mg — 
ov, : 01: GIE u 2,74 „ 31,6% 
“ GEE 4 4,73 „ 121,5% 
dan ER EEE u 6,29 ,, 194 % 


Die Zugabe von Hefekochsaft steigert somit die physiologische CO;- 
Ausscheidung auf nahezu das 3fache. Dabei kann es sich nicht um die 
Wirkung irgendwelcher im Kochsaft vorhandener CO, liefernder Stoffe 
handeln, denn glycogenarme eigengärungsfreie Trockenhefe liefert auf 
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Kochsaft keine CO,. Vielmehr handelt es sich hier um eine Aktivierungs- 
wirkung durch das Co-Enzym der Oxydoredukase, vielleicht auch um 
eine Aktivierung der Carboxylase durch Co-Carboxylase (vgl. AUHAGEN, 
sowie ABDERHALDEN und SCHAUMANN [8]). Wir werden weiter unten 
noch eingehender auf diese Frage zuriickkommen. 

Zum Nachweis, daß der Kochsaftzusatz die CO,-Ausscheidung aus 
dem Gärungsstoffwechsel steigert, haben wir einen entsprechenden Ver- 
such unter Sauerstoffausschluß angesetzt. Das Material wurde dabei 
in einem vacuumdichten Kolben eingetragen, dann evacuiert bis auf 
4 cm Druck, gewaschener O, freier Wasserstoff zugelassen und wieder 
evacuiert. 

Ansatz 1: 20 g fein zerriebener Spinatbrei, 40 cem Glucose- Phosphatlösung (Glu- 
cose 5%ig, Phosphat p, 6,8), 2 ccm hexosediphosphorsaures Mg, 
3 cem Toluol, 40 cem Kochsaft. Temperatur 29°, Versuchszeit 21/, Tage. 

» 2: Dasselbe, aber anstatt Kochsaft die gleiche Menge Wasser. 

Ansatz 1: CO, 25,7 mg Ansatz 2: CO, 9,9 mg 

Nach Abzug von 1,9 mg präformierter CO, in jedem Ansatz ergibt 
sich für Ansatz 1:23.8mg, für Ansatz 2:8,0 mg Gärungs-CO,. Die durch 
den Kochsaftzusatz bewirkte Gärungssteigerung beträgt somit 15,8 mg, 
das sind 197% der normalen Gärung. Das ist dieselbe Steigerung wie sie 
auch bei Sauerstoffzutritt durch dieselbe Kochsaftmenge erreicht worden 
ist. Die durch Kochsaftzusatz induzierte CO,-Produktionssteigerung 
entspringt somit dem Garungsvorgang. 

In einem weiteren Versuch konnte nachgewiesen werden, daB Spinat- 
blätter unter SauerstoffausschluB zur Alkoholbildung befähigt sind. 
Aus 40 g Blättern, die 7 Stunden bei 23° in Wasserstoffatmosphäre ver- 
weilt hatten, wurden 11,6 mg Alkohol mittels Bichromattitration be- 
stimmt. Die Jodoformprobe mit dem Destillat fiel ebenfalls positiv aus. 


Wirkung von Blattbrei auf Kaliumpyruvinatlösungen. 

Wenn die unter Mitwirkung des Kochsaftes konstatierte CO,-Bildung 
carboxylatischer Natur war, mußte sich auch unter geeigneten Be- 
dingungen eine Wirkung des Blattmaterials auf Brenztraubensäure nach- 
weisen lassen. Es wurde zunächst auch hierbei mit dem fein zerriebenen 
Blattbrei gearbeitet. Wie die nachfolgende Zusammenstellung zeigt, 
gaben die Blattbreie der untersuchten Pflanzen kaum merkbare Car- 
boxylasereaktion, was mit dem Befund von KoBEL und SCHEUER durch- 
aus übereinstimmt. Die Wirkung des Blattbreies wurde zunächst an der 
Ausscheidung von CO, gemessen. 


Lactuca sativa: 20 g fein zerriebener Blattbrei, 20 com Phosphatpuffer px 5,7, 
20 ccm 3,5%iges Kaliumpyruvinat (ebenfalls p, 5,7). Versuchsdauer 70 Min., 
Temperatur 37°. 
Ausgeschiedene CO, . . . . . . . . . . . . 
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Für 36,4 g Blattbrei von Bryophyllum calycinum ergaben sich bei Zugabe von 
10 cem Phosphatpuffer p, 5,7 und 20 ccm Kaliumpyruvinat (3,5%ig) in einer 
Versuchszeit von 100 Min. und bei 37° die folgenden Werte: 

COS OEE ww . . htt lt 3,52 mg 
Präformierte CO,.............. 3,17 , 

Eine scheinbare Ausnahme machte nur der Blattbrei vom Spinat: 
10 g Blattbrei lieferten hier auf Pyruvinat eine zusätzliche CO,-Menge 
von 4 mg gegeniiber dem pyruvinatfreien Ansatz bei gleicher Versuchs- 
zeit (105 Min.) und Temperatur (38°). Die Wirksamkeit der Carboxylase 
im Blattbrei vom Spinat dürfte nach unseren weiter unten zu beschrei- 
benden Erfahrungen mit dem groBen Schleimreichtum dieses Materials 
zusammenhängen, der eine Zerkleinerung bis zur völligen Zellzerstörung 
ungemein erschwert. Das Vorhandensein intakter Gewebsstücke aber 
ist für die Wirksamkeit der Zellcarboxylase eine Vorbedingung, wie aus 
den nun folgenden Versuchen zu ersehen ist. Dabei wurden die Blätter 
in kleine Stückchen von etwa 3 mm Kantenlänge zerschnitten, wodurch 
der Brenztraubensäure Gelegenheit geboten, war durch die angeschnit- 
tenen Zellen auf schnellerem Wege auch in die intakten Zellen zu dios- 
mieren. Eine weitere Erleichterung des Durchtritts der Brenztrauben- 
säure in die Zellen läßt sich durch Infiltration der Intercellularen unter 
vermindertem Druck erzielen. 


Wirkung von Blattgewebsstücken auf Brenztraubensäure. 


Versuche. 

1. Spinat: 25 g Blattschnitzel auf 40 ccm einer gepufferten Kaliumpyruvinat- 

lösung (pg 5,7), Versuchszeit 1 Stunde, Temperatur 370. 
Ausgeschiedene CO, . .» 2: . . . . . . . . . 23,50 mg. 

Im Kontrollversuch (ohne Pyruvinat) wurden nur 13,5 mg CO, gemessen. 

10 g Blattschnitzel auf 40 ccm phosphatgepufferter Kaliumpyruvinatlösung 
(Pa 5,7), Versuchsdauer 2 Stunden, Temperatur 20°. 
Ausgeschiedene CO,. . . . 11,0 mg. Im Kontrollversuch . . 8,8 mg CO. 

Die folgenden Versuche wurden nach vorausgehender Infiltration der 
Blattgewebe mit dem Gärmedium ausgeführt: 


10 g Blattschnitzel auf 20 ccm phosphatgepufferter Kaliumpyruvinatlösung 
(Pa 5,7). Versuchszeit 1,5 Stunden, Temperatur 38°. 


Ausgeschiedene CO, . . . . 23,40 mg. Im Kontrollversuch: 13,75 mg CO,- 
In einem zweiten gleichen Versuch wurden erhalten : 
Auf Pyruvinat . . . . . . 20,3 mg CO». 
Im Kontrollversuch . . . . 12,2 mg CO,. 


2. Lactuca sativa: 20 g Blattschnitzel auf 40 cem phosphatgepufferter Pyru- 
vinatlésung p, 5,7 (3,5%ig). Versuchszeit 70 Min. Temperatur 370. 


Ausgeschiedene CO,. . . . . . . . . . . 27,5 mg 
Im Kontrolvesmeh. … . sec .. + + + 22,0 „ CO». 
Die in 20 g Salatblättern präformierte CO, wurde mit 13 mg be- 
stimmt. Die physiologisch bedingte CO,-Ausscheidung beträgt somit: 








VON wee oe ee @ @ €" 6 © & 





Die CO,-Bildung ist bei Pyruvinatzusatz somit um 50% erhöht. 
3. Bryophyllum calycinum: 32,1 g Blattschnitzel auf 40 ccm phosphatgepuf- 
ferter Kaliumpyruvinatlösung (p, 5,7). Versuchszeit 80 Min., Temperatur 37°. 


Physiologische CO,-Bildung auf Pyruvinat. . . . . . .. 14,1 mg 
Pe. da in der Kontrolle. ...... 7 „ 


Somit beträgt die Steigerung der CO,-Ausscheidung auf Pyruvinat 
16%. Aber auch totes Fermentmaterial aus Blättern vermag noch Pyru- 
vinat zu zersetzen, wenn die Abtötung in geeigneter Weise unter Scho- 
nung der Fermente erfolgt. Als geeignete Fermentpräparation erwies 
sich das Trocknen der Blätter bei Temperaturen von etwa 35°. Wichtig 
ist dabei allerdings, daß die Trocknung trotz der niederen Temperatur 
ziemlich rasch erfolgt, um störende autolytische Prozesse auszuschließen. 
Wir erreichten eine genügend rasche Trocknung in einem nach dem 
Fausr-Hermschen Prinzip gebauten Trockenschrank. 


Versuche mit Blatt-Trockenpulver. 
Ansatz: 2,5 g Trockenpulver von Lactuca sativa, 20 ccm Phosphat und 20 ccm 
Kaliumpyruvinat je p, 5,7. Versuchszeit 85 Min. Temperatur 38°. 
Ausgeschiedene CO,. . . . . . 22.2... 3,85 mg 
Kontrollansatz wie oben, aber ohne Pyruvinat, dafür im ganzen 40 cem 


Phosphat. 
Ausgeschiedene CO:. . . . . . . . . . . . 2,20 mg 
Zusätzliche Pyruvinatgärung somit 1,65 mg CO,, das sind 75% der 
normalen CO,-Bildung. 


Nachweis von Acetaldehyd bei der Pyruvinatgärung 
von Blattmaterial. 

Gegen die Methode, die Pyruvinatzersetzung an der zusätzlich ent- 
wickelten CO, zu messen, könnte der Einwand erhoben werden, daß 
dieser CO,-Überschuß möglicherweise nicht auf einer Pyruvinatzer- 
setzung, sondern auf einer die Gärung beschleunigenden Wirkung der 
Brenztraubensäure etwa im Sinne einer Induktionsaufhebung beruhen 
könnte. Derartige Wirkungen biologisch leicht reduzierbarer Substanzen 
haben NEUBERG und Mitarbeiter an einer großen Zahl von Stoffen fest- 
gestellt (9). Die Frage nach der Herkunft der zusätzlichen CO,-Menge 
im Pyruvinatversuch ist insofern leicht zu entscheiden, als im Fall einer 
Brenztraubensäurezersetzung im Gäransatz sich Acetaldehyd vorfinden 
muß, indessen im Falle einer Aktivierung der Zuckergärung der verfüg- 
bare Gärungswasserstoff den Aldehyd zum Alkohol reduziert, so daß ohne 
Abfangverfahren hierbei in dem oxydoreduktionsmäßig ausgeglichenen 
Abbau vom Zucker zu Alkohol und CO, kein Acetaldehyd liegenbleiben 
kann. Aus diesen Überlegungen heraus geht auch hervor, daß zur Ent- 
scheidung der angeführten Frage nach der Herkunft der zusätzlichen 
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CO,-Menge kein Abfangverfahren zur Anwendung kommen kann. Damit 
allerdings muß man eine unangenehme Komplikation mit in Kauf neh- 
men, die in der leicht vor sich gehenden carboligatischen Bindung des 
Acetaldehyds zum Acetoin liegt, so daß man im voraus mit etwas — im 
Verhältnis zur CO, — zu geringen Acetaldehydmengen wird rechnen 
müssen. Außerdem ist gelegentlich von NEUBERG (10) beobachtet wor- 
den, daß — vielleicht infolge einer gewissen Substratkonkurrenz auf die 
Carboxylase --- Brenztraubensäurezusatz den Zuckerumsatz etwas herab- 
setzt, so daß auch aus diesem Grunde vielleicht der Gäransatz mit und 
ohne Pyruvinat nicht so ganz streng‘ vergleichbar sind. Ähnliche kon- 
kurrierende Substratwirkungen sind auch bei anderen Fermentvor- 
gängen beobachtet worden (11). Der drohenden Acetoinbindung des 
Acetaldehyds suchten wir in einigen Versuchen durch sofortiges Ab- 
dampfen des eben entstandenen Aldehyds in etwas zu begegnen. Wie weit 
das gelungen ist, mögen die folgenden Versuche zeigen. Der Acetaldehyd 
wurde nach der CLauseNschen Modifikation (12) der Rırperschen 
Methode bestimmt. Kontrollversuche ergaben die Zuverlässigkeit der 
Methode auch in Gegenwart von Pflanzenbrei; denn diesem zugesetzte 
Aldehydmengen (und zwar von der Größenordnung der im Versuch zu 
erwartenden) wurden nach Destillation über CaCO, in der Vorlage quan- 
titativ wiedergefunden. Des weiteren erwiesen sich die verwendete Brenz- 
traubensäure, sowie auch der Blattbrei als praktisch aldehydfrei und 
gaben auch während der Destillation keinen Aldehyd ab. Ebensowenig 
konnte nach Zusatz von Co-Zymase aus einem Gärgemisch des Blatt- 
breies auf Hexosediphosphat Acetaldehyd abdestilliert werden, so daß 
man also berechtigt ist, den auf Pyruvinatgäransätzen gefundenen 
Aldehyd auf eine Spaltung von Brenztraubensäure zurückzuführen. 


Versuche. 

1. 20 g Spinatschnitzel auf 20 ccm Phosphat und 20 ccm Kaliumpyruvinat 
je Pa 5,7. Versuchsdauer 1 Stunde bei 38°. Die bestimmbare Aldehydmenge 
betrug 3,85 mg bei einer zusätzlichen CO,-Bildung von 8,1 mg. Letztere ist 
somit mit 47% durch Acetaldehyd gedeckt. 

2. Wie 1., aber das Pyruvinat infiltriert: 


Gefundene Aldehydmenge . . . . . . . . . 6,6 mg. 


3. Derselbe Versuch, aber Versuchsdauer 1,5 Stunden. Gefundene Aldehyd- 
menge 19,56 mg, das sind 55% der zusätzlichen CO,-Menge, die in einem Parallel- 
versuch bestimmt worden war. 


Die Analyse der Kochsaftwirkung auf die Gärung von Blattbrei. 
Aus diesen Ergebnissen geht klar hervor, daB auch das frische Blatt 
ein normales carboxylatisches System besitzt, das sich allerdings gegen- 
über mechanischen Eingriffen, wie Zerreiben, als äußerst empfindlich 
erweist, wie man zunächst aus dem Ausbleiben der Wirkung von fein zer- 
riebenem Blattbrei auf Brenztraubensäure schließen möchte. Zwingend 
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freilich ist dieser Schluß nicht, denn es könnte sich hierbei auch nur um eine 
Hemmung der Wirkungsentfaltung der Carboxylase handeln. So muBte 
vor allem die Möglichkeit einer Carboxylasehemmung infolge einer 
Methylglyoxalanhäufung ins Auge gefaßt werden. Mit Pyruvinat als 
Substrat fallt allerdings diese Stérung weg. In diesem Fall ware indes 
im Hinblick auf die Co-Zymasearmut des Blattbreies mit einem Mangel 
an Co-Carboxylase zu rechnen, denn es ware wohl denkbar, daB die letz- 
tere gegen das mechanische Zerreiben ähnlich empfindlich ware wie die 
Co-Zymase. Im Fall einer Schädigung der Carboxylase selbst konnte dem 
Pflanzenbrei nur durch ein Carboxylasepraparat die Gärfähigkeit wieder- 
gegeben werden. Mangelte es dem Blattbrei jedoch nur an Co-Zymase 
oder Co-Carboxylase, so muBte das zymatische System durch Kochsaft- 
zusatz wieder zu aktivieren sein. Die folgenden Versuche sollten eine 
Entscheidung dieser Frage bringen: 

Ansatz 1: 10 g Spinatblattbrei, 10 com Phosphat p, 5,7, 20 com Kochsaft,20ccm 


Wasser 
” 2: 10 ” ” 10 ” ” ” 5,7, 40 ” Wasser 
» 83:10. ioe 10 ,, a » 5,7,20 ,, Kochsaft, 20ccm 
Kal. Pyruvinat 
» 4: 10, = 10 „ N » 5,7,20 ,, Wasser, 20 ccm 
Kal. Pyruvinat 
CO,-Bildung in Milligramm: 
Versuchsserie I Versuchsserie II 
1. 4,1 mg 8,9 mg 
3. 4,1 ,, as... 
3. 11,9 ,, „2 a 
4. 8,1 ,, mu > 


Versuchszeit 1,75 Stunden. Temperatur 38°. 


Auffallenderweise aktivierte der Kochsaft zwar die Pyruvinatgärung, 
nicht aber die Eigengärung des Blattbreies. Daraus kénnte man geneigt 
sein, zu schlieBen, daB der in dem Kochsaft enthaltene wirksame Akti- 
vator die Co-Carboxylase sei, welche den zerstérten blatteigenen Akti- 
vator ersetzte. Gegen diese Deutung ließe sich indes einwenden, daß 
möglicherweise der Kochsaft bei der Eigengärung des Blattbreies nur des- 
halb nicht in Wirkung tritt, weil die Blattgärung einer erheblichen In- 
duktion unterworfen ist, die natürlich durch den Kochsaft nicht aufge- 
hoben wird. Wir wiederholten daher unseren Versuch noch einmal unter 
Zusatz von 10 Tropfen 4%igem hexosediphosphorsaurem Mg zu den An- 
sätzen 2 und 1. Die Versuchszeit wurde dabei auf 2 Stunden, das ver- 
wendete Blattmaterial auf 15 g erhöht. Temperatur 37°. 

Ansatz 1: 11,9 mg | Ansatz 2: 4,9 mg 
wo 8: 21 „ » 4 6,75, 

Nach Aufhebung der Induktion wird durch Kochsaftzusatz also auch 

die Eigengärung des Blattbreies gesteigert. Die Differenzen der ausge- 
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schiedenen CO,-Mengen in den Ansätzen 3 und 1 ergeben dann die Pyru- 
vinatgärung mit Kochsaftzusatz, 4—2 diejenige ohne Kochsaft. Somit 
Pyruvinatgärung in Gegenwart von Hefekochsaft . . 9,1 mg CO, 
co » Abwesenheit ,, = .. 108 „ 00 

Die durch die Co-Carboxylase bewirkte Steigerung der Pyruvinat- 
gärung beträgt in diesem Fall 491%. Daß hierbei tatsächlich Brenz- 
traubensäure in diesem Umfang zersetzt wurde, konnte an Hand einer 
Aldehydbestimmung aus einem Parallelansatz zu dem Ansatz 3 nachge- 
wiesen werden. Die gefundene Aldehydmenge belief sich auf 8,58 mg. 

Aus diesen Versuchsergebnissen ist zu ersehen, daß beim Zerreiben 
der Blätter offenbar die Co-Carboxylase in ganz besonders empfindlicher 
Weise geschädigt wird. Die im Blattbrei ausbleibende Carboxylase- 
reaktion beruht nicht auf einem Fehlen dieses Teilenzyms im Blatt, wie 
KoBEL und SCHEUER annahmen, aber auch nicht, wie wir anfangs anzu- 
nehmen geneigt waren, auf einer völligen Zerstörung des Ferments beim 
mechanischen Zerkleinern der Blätter, sondern in erster Linie auf einer 
Destruktion des Aktivators der Carboxylase. Die Co-Zymase kann für 
die Aktivität der Blattbreicarboxylase insofern von Bedeutung sein, als 
sie, wie bereits oben erwähnt, die Anhäufung von Methylglyoxal und da- 
mit eine Carboxylasehemmung verhindert. 

Damit soll indessen nicht gesagt sein, daß die Carboxylase selbst beim 
Zerreiben der Blätter völlig ungeschädigt erhalten bleibt. Bekanntlich 
läßt ein völlig komplettes und auch in seinen Teilfermenten ganz unge- 
störtes Zymasesystem bei ler Verarbeitung von Zucker zu Alkohol und 
CO, keine Intermediärprodukte liegen. Dieses exakte Ineinandergreifen 
der gekoppelten Garungsteilreaktionen bleibt unter günstigen Bedin- 
gungen auch bei extracellulärer Wirkung der Zymase erhalten (von der 
Hexosediphosphatbildung beı der phosphatgesteigerten Gärung soll hier 
abgesehen werden). Eine mechanische Erklärung dieser extravitalen 
Regulation wird uns vielleicht die Kinetik der Teilfermente geben können. 
Man wird annehmen müssen, daß das zuerst in Wirkung tretende Fer- 
ment in seinem Reaktionsprodukt dem nachfolgend wirkenden Ferment 
das Substrat liefert, und daß die Aktivität der Teilfermente in der Reihen- 
folge, in der sie in Wirkung treten, ansteigt. So haben KuHN und HECK- 
SCHER (13) nachgewiesen, daß das Methylglyoxal in Milchsäure um- 
wandelnde Ferment nicht der begrenzende Faktor für die Geschwindig- 
keit der Glykolyse ist. In den Untersuchungen über den NEUBERG- 
Quotienten kann man ähnliche Versuche für die relative Aktivität der 
Carboxylase sehen. Da in diesen Versuchen vielfach die Möglichkeit des 
Vorliegens einer Induktionsperiode bei der Zuckergärung, die für die 
Brenztraubensäuregärung nicht in Frage kommt, sowie die hemmende 
Wirkung des in den Pyruvinatansätzen sich anhäufenden Acetaldehyds 
auf die Carboxylase (5) außer acht gelassen wurden, habe ich Zucker und 
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Pyruvinatgärung noch einmal vergleichend untersucht, um die Aktivität 
der Carboxylase im Verhältnis zu den übrigen Teilfermenten des zymati- 
schen Systems kennenzulernen. 

2 g Frischhefe (Unterhefe Stamm U von der Brauerei Riebeck, 
Leipzig) in 30 ccm 5%iger Zuckerlösung aufgeschwemmt, produzierte 
bei 20° pro Stunde 78,1 mg CO,. Von derselben Hefe wurde nun ein 
Trockenpräparat hergestellt. Die Trocknung wurde nach erfolgtem Ab- 
pressen des Hefewassers und Zerkleinern der Hefe an der Luft bei etwa 
220 vorgenommen. Die Trocknung vollzog sich ziemlich rasch, die letz- 
ten Wasserreste wurden im Exsikkator über Phosphorpentoxyd entfernt. 
Das Trockengewicht der Hefe betrug 24,4% des Frischpräparats, das zum 
obigen Gärversuch verwendet worden war. Die unter den obigen Be- 
dingungen gezeigte Gärleistung der Hefe belief sich somit auf 160 mg CO, 
pro Gramm Trockengewicht und Stunde. In derselben Zeit vermag 1 g 
Trockenhefe ausgepufferter Kaliumpyruvinatlösung (p, 6,8) von der einer 
Glukoselösung entsprechender molarer Konzentration (0,56 mol) bei 
Ausschaltung hemmender Aldehydwirkung 396 mg CO, in Freiheit zu 
setzen. Selbst wenn man annimmt, daß die Trocknung der Hefe ganz 
ohne Schädigung der Carboxylase erfolgt wäre (die Wirkung der Trocken- 
hefe auf Zuckerphosphatlösung entsprechender Konzentration war nur 
noch 26%, von derjenigen der Frischhefe) würde die in der Hefe anwesende 
Carboxylase doch ausreichen, um die 2,5fache Menge von Brenztrauben- 
säure zu zersetzen, welche die Oxydoredukase anzuliefern vermag. Dar- 
aus erklärt es sich, daß man ohne Schädigung oder Hemmung der Carb- 
oxylase wenig Aussicht hat, Brenztraubensäure in Gäransätzen von 
Trockenhefe vorzufinden. FERNBACH (14) erreichte das durch Ein- 
stellung des Gärmediums auf eine für die Carboxylasewirkung un- 
günstige H--Konzentration, NEUBERG durch erzwungene Anhäufung von 
Methylglyoxal (15). 

Für die Hefe ist damit erwiesen, daß die noch im abgetöteten Material 
erhalten gebliebene Carboxylase gegenüber den die Zuckerspaltung ein- 
leitenden Fermenten im Überfluß vorhanden ist. Bei höheren Pflanzen 
begegnet eine derartige Untersuchung insofern Schwierigkeiten, als das 
zu den Versuchen zwecks Vermeidung von Permeabilitätskomplika- 
tionen zu verwendende tote Pflanzenmaterial nur einen relativ kleinen 
Teil der Atmungs- bzw. Gärungsintensität beibehält, die dem lebenden 
Organismus zukommt. Exakte quantitative Versuche über die relative 
Aktivität der Carboxylase im Verhältnis zu derjenigen der übrigen 
zymatischen Teilfermente stehen noch aus. Im fein zerriebenen Pflanzen- 
brei herrscht jedenfalls auch nach Kochsaftzusatz gegenüber den gly- 
colytischen Fermenten ein Mangel an Carboxylase, denn man kann die 
Wirkung des Blattbreies auf Hexosediphosphat durch einen Zusatz von 
Carboxylasepräparat noch erheblich über die Leistung des Blattbreies 
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mit Kochsaftzusatz hinaus steigern. NEUBERG hat ein einfaches Ver- 

fahren angegeben, um Zymase und Carboxylasewirkung zu trennen: 

erhitzt man eine Suspension von Trockenhefe etwa 15—30 Min. lang auf 
55—60°, so besitzt der abfiltrierte Saft keine zymatische, wohl aber 
noch carboxylatische Wirksamkeit. Da aus NEUBERGs diesbezüglichen 

Versuchen nicht mit Sicherheit hervorging, ob die ausbleibende Wirkung 

auf Zucker nicht einer Verlängerung der Induktionszeit zuzuschreiben 

war, wie sie bei Filtrationen und auch bei Toluolzusatz beobachtet wer- 
den kann (16), haben wir den Hefesaft auf Hexosediphosphat wirken lassen, 
das bekanntlich ohne erhebliche Ihduktionszeit vergärt (vgl. Mever- 

HOF [17] und BoyseEn JENSEN [18]). Die Versuche ergaben im ganzen 

eine Bestätigung der NEUBERGschen Angaben auch nach Aufhebung der 

Induktion: der Hefesaft bewies noch erhebliche carboxylatische Wirk- 

samkeit, dagegen nur ganz geringe Wirkung auf phosphorylierten 

Zucker. Da nun das NEuBERGsche Carboxylasepräparat auch noch Co- 

Zymase enthielt, untersuchte ich zunächst vergleichend den Co-En- 

zymgehalt von gewöhnlichem Kochsaft und von dem NEuBERGschen 

Präparat. Als geeignetes Apozymasepräparat war mir aus früheren Ver- 

suchen Samenmehl von ungekeimten Lupinen bekannt, dessen Gärtätig- 

keit sich proportional dem Zusatz an Kochsaft steigern läßt mindestens 
bis zum 4fachen Betrag der normalen Gärleistung. 

Ansatz 1: 5 g natives Lupinenmehl (aus ungekeimtem Samen von L. albus frisch 
bereitet), 20ccm Wasser, 25 ccm 4%iges Hexosediphosphat p, 6,8. 
Versuchszeit 1 Stunde bei 38°. CO, : 6,6 mg. 

» 2: Wie Ansatz 1, aber statt des Wassers 20 ccm gewöhnlichen Hefekoch- 
saft. CO, : 18,35 mg. 

» 3: Wie Ansatz 1, aber statt: des Wassers 20 ccm NeuBer@schen Carb- 
oxylasesaft. CO, : 18,48 mg. 

Aus diesem Ergebnis läßt sich entnehmen, daß der Co-Zymasegehalt 
von gewöhnlichem Kochsaft und NEUBERGschem Carboxylasesaft derselbe 
ist, wenn man jeweils von gleichen Hefe- und zugesetzten Wassermengen 
ausgeht. Das Lupinenpulver eignete sich für diesen Versuch insofern 
besonders, weil es einen großen Überschuß an Carboxylase gegenüber 
den glycoytischen Fermenten besitzt (der NEUBERG-Quotient wurde mit 
etwa 0,5 bestimmt) und daher in seiner Gärleistung von einem Zusatz von 
Carboxylase nicht berührt wird. 

Wählt man dagegen an Stelle des Lupinenpulvers Blattbrei von 
Spinat, so ergeben sich in der Wirkung von gewöhnlichem Kochsaft und 
NEuBERGschem Carboxylasesaft auf die CO,-Bildung erhebliche Unter- 
schiede: 

Zusatz von Kocheaft. . . . . . . . . . . 5,77 mg CO, 
» 9» Carboxylasesaft. . . . . . . . 10,39 „ » 

In einer größeren Versuchsreihe habe ich die Wirkung der beiden Zu- 

sätze noch exakter zu fassen gesucht, indem ich die Blindwerte der Zu- 
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sätze und die Eigen-CO,-Entwicklung des Blattpulvets von der unter 
Wirkung der Zusätze auf das Blattpulver erzielten CO,-Produktion in 
Abzug zu bringen versuchte, um so ein Bild der eigentlichen Gärsteige- 


rung in beiden Fällen zu erhalten. 
Im Ansatz waren enthalten: 

1. 15 g Spinatbrei, 40 ccm hexosediphosphorsaures Mg (p, 5,7) (2%ig). 20 ccm 
Wasser. 
2. 15 ” ” 40 ” ” ” (Pa 5,7) (2%ig), "20 ccm 
Carboxylasesaft. 
3. 15 ” ” 40 ” ” ” (Pg 5,7) (2%ig), 20 com: 
Kochsaft. 


4. 15 ” ” 40 ” ” ” (Pa 5,7) (2%ig), 20 ccm 
Hefeaufschwemmung aus dem Carboxylasepräparat. 


5. Kein Spinatbrei, im übrigen wie 2. 
6. Kein Spinatbrei, im übrigen wie 4. 
Versuchsdauer 2 Stunden bei 35°. 
CO,-Produktion in Milligramm. 
1. 11 mg; 2. 46,2 mg; 3. 28 mg; 4. 42,9 mg; 5. 8,25 mg; 6. 8,25 mg. 

Subtrahiert man von der CO,-Produktion der kompletten Ansätze 3 
und 4 die Blindwerte für das Spinatpulver und die Zusätze, so erhält man 
in 2. eine Steigerung der CO,-Bildung von 46,2 — (11 + 8,25) mg = 27 mg, das 

sind 246% der blatteigenen CO,-Produktion, 
„ 4. 42,9 — (11 + 8,25) mg = 23,7 mg, das sind 215% der blatteigenen CO,- 

Bildung. 

Dagegen ergibt sich im Ansatz 3 nur eine Steigerung von 28 — (11 + 2) mg 
= 15 mg, das sind 136% der normalen CO,-Ausscheidung. 

Hieraus ist ersichtlich, daß der Carboxylasesaft die CO,-Bildung aus 
Hexosediphosphat durch Blattbrei erheblich stärker steigert, als eine 
Kochsaftmenge von gleichem Co-Enzymgehalt. Man wird die Mehr- 
leistung des Carboxylasesaftes auf dessen Gehalt an Carboxylase zurück- 
führen müssen. Eine Wirkungssteigerung durch Carboxylasepräparate 
ist jedoch nur dann möglich, wenn zuvor die Carboxylase begrenzender 
Faktor der Gärung war. Offenbar werden also beim Zerreiben der Blätter 
nicht nur Co-Zymase und Co-Carboxylase erheblich geschädigt, sondern 
es wird auch die Carboxylase selbst in Mitleidenschaft gezogen. 


Zusammenfassung. 

In Übereinstimmung mit KoBEL und ScHEUER konnte festgestellt 
werden, daß fein zerriebener Blattbrei nur eine verschwindend geringe 
Wirkung auf brenztraubensaure Salze besitzt. Das Ausbleiben einer 
solchen Wirkung beruht jedoch nicht, wie KoBEL und SCHEUER annehmen, 
auf einem Mangel des grünen lebenden Blattes an normaler Carboxylase, 
sondern auf einer beim Zerreiben erfolgenden erheblichen Schädigung 
einerseits der Co-Zymase und der Co-Carboxylase, anderseits der Carb- 
oxylase selbst. Zusatz von Hefekochsaft steigert die CO,-Produktion 
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aus Hexosediphosphat wie auch aus Kaliumpyruvinat. Dabei wirkt im 
letzteren Fall die Brenztraubensäure nicht etwa als Gärungsaktivator, 
sondern sie wird selbst carboxylatisch in CO, und Acetaldehyd ge- 
spalten. 

Nach KoBEL und SCHEUER bilden die zerriebenen Blätter aus phos- 
phoryliertem Zucker ohne Kochsaftzusatz Methylglyoxal und setzen 
dieses zum Teil weiter in Milchsäure um, eine Fähigkeit, die auch bei an- 
deren pflanzlichen Fermentpraparaten haufig beobachtet worden ist und 
der Tatigkeit einer Ketonaldehydmutase zugeschrieben wird. Nach un- 
seren Versuchen läßt sich der der lebenden Pflanze fremde Zuckerabbau- 
weg zur Milchsäure durch Kochsaftzusatz zum Blattbrei wieder in die 
normale Bahn der alkoholischen Garung zuriickleiten. Die Wirkung des 
Kochsaftes beruht auf der einen Seite auf dessen dismutationsférdernder 
Fähigkeit, durch welche eine carboxylasehemmende Anhäufung von 
Methylglyoxal verhindert wird, andererseits auf seinem Gehalt an Co- 
Carboxylase. Der Erfahrung KostYTscHEws, wonach bestimmte obligate 
Milchsäurebakterien carboxylasefrei sind, schließt sich KoBELs Befund 
an, wonach auch Organe höherer Pflanzen bei Ausschaltung der Carb- 
oxylasewirkung zur partiellen Milchsäurebildung übergehen. Diese 
Ausschaltung vollzieht sich offenbar bei der Abtötung der Zelle vegeta- 
tiver Organe von selbst. Wenn man also die Milchsäurebildung als einen 
der normalen Pflanze zukommenden Zuckerabbautypus charakterisieren 
will, muß nicht nur auf Abwesenheit störender Mikroben, sondern auch 
auf normalen vitalen Zustand der zum Versuch verwendeten Gewebe ge- 
achtet werden. So wie NEUBERG die Methylglyoxalanhäufung auf Co- 
Zymasearmut zurückführen konnte, erklärt sich nach meinen Versuchen 
die Milchsäurebildung durch Gewebe höherer Pflanzen aus deren Carboxy- 
laseinaktivität. Das scheint mir ein beachtlicher Hinweis darauf, daß 
die NEuBerssche Ketonalehydmutase nur der Ausdruck für eine unter 
Ausschluß eines Eingreifens der Carboxylase erfolgende Oxydoreduktion 
des Methylglyoxals ist. 

In weiteren Untersuchungen werde ich mich der Wirkung von Carb- 
oxylasezusätzen auf den Zuckerabbau durch Fermentpräparate aus 
Milchsäurebakterien zuwenden. 
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UBER DAS WACHSTUM VON ERDALGEN. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNG.) 
Von, 
Jos. BOYE PETERSEN 
(Kopenhagen). 
(Eingegangen am 13. April 1932.) 


Mehrere Forscher haben Algen sowohl an der Erdoberfläche als auch 
in den tieferen Erdschichten vorgefunden (EsmAarcH 1914, MooRE and 
KARRER 1919, BrıstoL 1920, 1927 a). Die Frage ist nun, ob diese Algen 
in der Erde wachsen, oder ob sie nur als ruhende Zellen vorkommen, die 
nicht imstande sind, unter den gegebenen Verhältnissen sich zu ver- 
mehren. Moore and KARRER (1919) haben das Problem zu lösen ver- 
sucht, aber ihre Ergebnisse sind nicht überzeugend. 

Es ist längst bekannt, daß gewisse Chlorophyceen imstande sind, ver- 
schiedene organische Verbindungen auszunützen und dadurch im Dunkeln 
zu wachsen. Einige können unter solchen Umständen Chlorophyll bilden 
und bleiben grün, andere werden dagegen farblos (O0. RıcHter 1911, 
S. 32f.). Später hat Mrs. BrıstoL Roacu einige von der Erde isolierte 
Chlorophyceen untersucht und die Ergebnisse in einer Reihe von Abhand- 
lungen veröffentlicht (1926, 1927 b, 1928). Ihre wichtigsten Befunde sind 
folgende: 

1. Die meisten der untersuchten Chlorophyceen vermögen verschie- 
dene organische Verbindungen auszunützen und dadurch im Dunkeln zu 
gedeihen. Die geprüften Substanzen sind: Mannit, Glyzerin, Xylose, 
Arabinose, Fructose, Glukose, Galactose, Lactose, Maltose und Sucrose, 
also sämtlich N-freie Stoffe, überwiegend Kohlehydrate. 

2. Die verschiedenen Algenspecies verhielten sich diesen Stoffen 
gegenüber verschieden; einige vermochten gewisse dieser Stoffe aus- 
zunützen, andere andere. 

3. Wie zu erwarten, war keine der untersuchten Algen imstande, im 
Dunkeln in einer rein mineralischen Nährsalzlösung zu gedeihen. 

Mrs. BrıstoL Roach schließt daraus, daß diese Algen wahrscheinlich 
auch imstande sind, sich in den tieferen Erdschichten, wo sie vom Lichte 
gänzlich ausgeschlossen sind, zu vermehren. Sie hat auch (1927 a, S. 578) 
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nachzuweisen versucht, daB sich die Algen in den tieferen Erdschichten 
wenigstens teilweise in vegetativem Zustande befinden, nicht aber aus- 
schlieBlich als Dauersporen. Wenn sie eine Erdprobe sehr schnell ein- 
trocknen lieB, zeigte es sich, daB die Zahl von lebenden Algenkeime 
stark reduziert wurde, was sie damit erklären wollte, daB die Zellen vege- 
tativen Zustandes getôtet sind und daB nur Zellen im Dauerzustande die 
schnelle Eintrocknung vertragen haben. 

Keiner der von Mrs. BrıstoL Roacu zu den Kulturen benutzten orga- 
nischen Stoffe kommt jedoch in natürlicher Erde vor. Nur durch eine 
direkte Untersuchung ist es nämlich möglich zu entscheiden, ob Algen 
in der Erde im Dunkeln zu gedeihen vermögen. Doch kann man wohl 
sagen, daß dies eigentlich nicht wahrscheinlich ist; die Algen in der Erde 
werden immer mit Pilzen und Bakterien um die organischen Stoffe kon- 
kurrieren müssen und werden wohl in dieser Konkurrenz unterliegen. 
Auch hat O. RıcHTer (1911, S. 38 f.) nachgewiesen, daß Diatomeen, u. a. 
Nitzschia Palea (welche Art öfters terrestrisch lebt) und Navicula minus- 
cula, imstande sind, sowohl stickstofffreie als auch stickstoffhaltige orga- 
ganische Substanzen zu assimilieren ; wenn sie aber im Dunkeln kultiviert 
werden, vermögen sie sich selbst bei reichlicher Zufuhr organischer Nähr- 
stoffe nicht nennenswert zu vermehren (1. c. S. 40). 

Ich habe nun versucht, zwei typische Erdalgen in Erde im Dunkeln 
zu kultivieren, um festzustellen, ob ein Wachstum unter solchen Um- 
ständen stattfindet. Die benutzten Algen waren Pleurochloris magna 
Boye P. (1931, S. 403) (kurz als Pleurochloris bezeichnet) und Nitzschia 
Kiitzingiana f. terrestris Boye P. (1931, S. 407) (kurz als Nitzschia be- 
zeichnet) ; beide sind aus tieferen Erdschichten isoliert worden. 

Während der Versuche gelang es, Pleurochloris in bakterienfreier Kul- 
tur zu bekommen, während Nitzschia nur in Kulturen mit Bakterien vor- 
handen war. Die bakterienfreie Pleurochloris-Kultur wurde zur Pleuro- 
chloris-Versuchsserie III verwendet. 

Die Versuche wurden in der Weise angestellt, daß zu einer Anzahl von 
Freudenreichkolben mit je 5 ccm trockener Erde und 3 ccm Wasser 
nach Sterilisierung eine bestimmte Zahl von lebenden Zellen einer der 
genannten Algenarten hinzugefügt wurde. Die benutzte Erde ist von 
derselben Lokalität hergeholt, von welcher die Algen isoliert sind. Die 
Erdproben, von denen die Algen stammten, besaßen den p,-Wert 6,69; 
die Erde in den Freudenreichkolben wies nach Trocknung und Sterili- 
sierung mit der angegebenen Wassermenge den p,-Wert 6,95 auf. Einige 
der Kolben wurden in absoluter Dunkelheit aufbewahrt, andere dagegen 
in diffuses Tageslicht gestellt. In allen Kolben im Lichte sind makro- 
skopisch sichtbare Vegetationen von Algen hervorgewachsen, während 
in den Kolben im Dunkeln kein Wachstum makroskopisch sichtbar war. 
In gewissen Zeitabständen habe ich einen Kolben der verschiedenen Ver- 
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suchsserien untersucht und durch verschiedene Kulturmethoden die Zahl 
der vorhandenen lebenden Algenzellen festzustellen versucht. 


Methodisches. 

1. Verdünnungskulturen in flüssigem Substrat. Zu der Erde eines Freuden- 
reichkolbens wird in einem Kolben 50 ccm steriler Nährsalzlösung (nach Bristo. 
[1920] mit gleicher Menge Wasser verdiinnt) gegeben. Die Mischung wird 20 Min. 
lang kräftig geschüttelt. So schnell wie möglich, ehe die Erdeteilchen zu Boden 
gesunken sind, wird mit einer sterilen Pipette 1 ccm der Mischung herausgenommen 
und zu einem Kolben Nr. 1 mit 10 ccm der Nährsalzlösung gesetzt. Nach Um- 
schütteln wird davon 1 com genommen und zu einem Kolben Nr. 2 mit 10 com Lösung 
gesetzt und so weiter im ganzen 7mal. Die 10 ccm Flüssigkeit in jedem Kolben 
werden dann auf zwei Reagensgläser verteilt. Man bekommt dann im ganzen 
14 Gläser, welche als Nr. 1 a und b, Nr. 2 a und b, usw. bis Nr. 7 a und b, be- 
zeichnet werden. Alle Gläser werden nun ins Licht gestellt. Nach Verlauf von 
mehreren Wochen bis mehreren Monaten entwickeln sich Algenvegetationen in 
einigen der Gläser, in anderen kommen dagegen keine Algen zum Vorschein. 
Aus der Zahl der Gläser, worin Algen vorkommen, kann man annähernd schließen, 
wie viele Algenkeime in der Erdprobe vorhanden waren. 


Wenn Algen sich in d. Gläsern la u. b entwickeln, mindestens: 100 Keime 
” ty 1 tee eae „Bei, b os ” 1000 „ 
” Bnei Vins » Shin D ” ” 10000 ,, 
F és alee ré id » 4a,,b 9» sn 100000 ,, 
se ae Peer er vu De D pes ii 1000000 ,, 
à ju a PR a Sent ” re 10 000 000 ,, 
és EL rc 88: 5 ” ” 100 000 000 ,, 


Diese Zahlen geben selbstverständlich nur eine sehr grobe Annäherung an die 
wirklichen Werte. Um eine etwas genauere Zahl sowie eine Kontrolle zu erhalten 
habe ich auch 

2. Agarplattenkulturen angelegt. 1ccm von Kolben Nr.1 wird zu einer 
sterilen Petrischale gesetzt, und darin wird steriles geschmolzenes Agar mit 
Nährsalzen nach BkrıstoL (1920) gegossen. Die Petrischalen werden im Lichte 
aufgestellt, und aus der Zahl der Algenkolonien wird später der Keimgehalt der 
Erdprobe berechnet. In mehreren Fällen sind die Agarplatten eingetrocknet, ehe 
Algenkolonien zum Vorschein kamen. Die Algenkolonien sind in der lichtarmen 
Jahreszeit erst nach sehr langer Zeit wahrnehmbar. 

3. Wenn sehr viele Algenzellen vorhanden sind, ist es möglich mit Hilfe einer 
Zählkammer unmittelbar ihre Zahl zu bestimmen. Die 5 ccm Erde werden mit 
50 ccm Wasser geschüttelt, und von dieser Mischung werden mehrere Tröpfchen 
in die Zählkammer wie üblich gezählt. Ein Vergleich der verschiedenen Methoden 
wird aus den im folgenden gegebenen Versuchstabellen hervorgehen. 


Es ist noch zu bemerken, daß die Kolben zur Zeit des Abschlusses der 
Versuche noch reichliches Wasser enthielten. Ich habe den Wasser- 
prozentsatz in einem Kolben von jeder Serie bestimmt mit den folgenden 


Ergebnissen: 
Pleurochloris, Sele re! 31,6% Wasser 
pe FT EEE" 278% + 
Pr sé: DS 26,6% .. 
Nitzschia rie ours à 32,2% PR 
NAS PTS 320% , 


” 


Planta Bd. 17. 2 
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Ergebnisse. 
Nitzschia-Serie I. 

Die Freudenreichkolben am 18. IV. 1931 geimpft. 5ccm trockene Erde, 
3 ccm Wasser. Aussaat: 12,500 

5 Kolben wurden im Lichte aufgestellt, i in allen nach einigen Wochen makro- 
skopisch sichtbare Diatomeenvegetation. Nach Verlauf von 7 Wochen habe ich 
in einem der Kolben 1 674 000 Zellen gezählt. 

12 Kolben wurden im Dunkeln aufgestellt, in keinem von ihnen ist eine 
direkt wahrnehmbare Diatomeenvegetation zum Vorschein gekommen. 


Einige der Kulturen sind näher untersucht : 








Zahl der Keime, durch 
Zahl der Keime, durch 
Datum Wochen im Dunkeln | Kulturen in Flüssigkeit iontiloliet geftnden 
28. X.31 2714, 1000 2000 
10. XIL 31 331/, 1000 1000 
29. XII. 31 36 500 3000 
29. II. 32 44 10 500 











Die Nitzschia-Serie I zeichnet sich dadurch aus, daB jeder Freuden- 
reichkolben mit einer relativ groBen Zahl von Zellen geimpft wurde, 
und daB ich die Kolben ziemlich lange im Dunkeln stehen lieB, ehe ich 
sie untersuchte. Es hat sich dann gezeigt, daB, während im Lichte ein 
kräftiges Wachstum stattgefunden hatte, es nicht möglich war, irgend- 
eine Vermehrung in den Kolben im Dunkeln festzustellen; im Gegenteil 
scheint es eher, als ob die Zahl der lebenden Zellen etwas vermindert war. 
Vielleicht ist dies doch eine Folge der Unvollkommenheit der Ver- 
dünnungsmethodik. Die Nitzschia-Individuen neigen dazu, sich an die 
Erdteilchen und aneinander anzukleben, und es ist daher möglich, daß 
trotz energischer Schüttelung doch noch Haufen von mehreren Indivi- 
duen vorliegen, welche in den Kulturen wie ein Keim wirken. Dasselbe 
gilt auch den im folgenden erwähnten Verdünnungskulturen, doch sind 
die Zellen von Pleurochloris gewiß leichter durch Schütteln voneinander 
zu trennen. 

Nitzschia-Serie II. 

Die Kolben am 18. IV. 1931 geimpft. 5 ccm trockene Erde, 3 ccm Wasser. 

Aussaat: 1250 


5 Kolben wurden im Lichte aufgestellt; in allen nach Verlauf einiger Wochen 
makroskopisch sichtbare Diatomeenvegetation. Nach 5 Wochen in einer gezählt: 


Durch Verdünnung in Flüssigkeit . . . . . . . 100 000 Keime 
” ” ” Agar Bia ie ewe ee + + 225 000 99 
»  direkte Zählung. . . . . . . . . . . . 320000 ,, 


12 Kolben wurden im Dunkeln aufgestellt, in keinem von ihnen ist eine un- 
mittelbar wahrnehmbare Diatomeenvegetation zum Vorschein gekommen. Einige 
wurden näher untersucht: 
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Zahl en Line O00 | 005 au Kite, om 

Datum Wochen im Dunkeln err in Flüssig- heptane e, os 
= 73 5 100 500 
17. VOL. 31 13 500 a 
10. XIL 31 33), 50 1 
29. XII. 31 36 500 ne 
29. II. 32 44 100 350 











In der Nitzschia-Serie II ist die Zahl der ausgesäten Keime geringer 
(1250). Das Ergebnis ist dasselbe: Im Lichte kräftiges Wachstum, im 
Dunkeln keins. Mit der Absicht festzustellen, ob in den Kolben im Dun- 
keln noch fortdauernd alle Wachstumsbedingungen, das Licht ausgenom- 
men, vorhanden waren, habe ich einen Kolben nach 22 Wochen Aufent- 
halt im Dunkeln ins Licht gestellt. Nach 13 Wochen habe ich darin 
17800000 Zellen gezählt. 


Pleurochloris-Serie I. 

Die Kolben am 18. IV. 1931 geimpft. 5 cem trockene Erde, 3 ccm Wasser. 
Aussaat: 3130 Zellen. 

5 Kolben wurden im Lichte aufgestellt, in allen nach Verlauf einiger Wochen 
makroskopisch sichtbare grüne Algenvegetation. 

12 Kolben wurden im Dunkeln aufgestellt, in keinem von ihnen ist eine un- 
mittelbar wahrnehmbare Algenvegetation zum Vorschein gekommen. Einige sind 
näher untersucht: 











Zahl der Keime, durch 
_ | Zahl der Keime, durch 
Datum Wochen im Dunkeln nr = = oh Aqneplatien grandes 
28. X.31 28 500 — 
9. XII. 31 34 5000 == 
29. XII. 31 36'/, 1000 = 
21. IL 32 44 5000 5000 














Die Keimzahl hat sich nach Stehen im Dunkeln nicht vergréBert. 


Pleurochloris-Serie II. 


Die Kolben am 18. IV. 1931 geimpft. 5 ccm trockene Erde, 3 com Wasser. 
Aussaat: 313 Zellen. 

5 Kolben wurden im Lichte aufgestellt; in allen nach Verlauf einiger Wochen 
makroskopisch sichtbare grüne Algenvegetationen. Nach Verlauf von 41/, Woche 
wurden in einem der Kolben gefunden: 


Durch Verdünnung in Flüssigkeit . . . . . . . 1 000 000 Zellen 
” Pa wus EEE Ei 1750000 „ 
3 5 [1 ds EP. or 1728000 ,, 


12 Kolben wurden im Dunkeln aufgestellt; in keinem von ihnen ist eine un- 
mittelbar wahrnehmbare Algenvegetation zum Vorschein gekommen. Einige 
sind näher untersucht: 
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Zahl der Keime, durch 


Zahl der Keime, durch 
V - ’ 
Datum Wochen im Dunkeln eee Agupletien gutenéen 














21 V.31 EUR 500 > 
17. VIL 31 13 100 er 
17. IX. 31 21"/, 100 500 

9. XII. 31 33%, 500 ee 
29. XII. 31 36 50 2 
27. IL32 44 1000 500 


Die Zahl der ausgesäten Keime in der Pleurochloris-Serie II ist so 
gering (313), daß sie nahe am untersten Grenzwert der Keimzahlen liegt, 
welche sich mit Hilfe der benützten Verdünnungsmethoden mit an- 
nähernder Sicherheit bestimmen lassen. 

Auch in dieser Serie war es nicht möglich, ein Wachstum im Dunkeln 
festzustellen. 

Nach 22 Wochen im Dunkeln wurde ein Kolben ins Licht gestellt. 
Nach Verlauf eines Monats war eine Algenvegetation deutlich zu sehen. 
Nach 13 Wochen im Lichte konnte ich 1225000 lebende Zellen in der Kul- 
tur zählen. Hieraus erhellt, daß alle Lebens- und Wachstumsbedingungen 
im Kolben vorhanden waren, mit Ausnahme des Lichtes. 


Pleurochloris-Serie III. 


Die Kolben am 5. VI. 1931 geimpft. 5 ccm trockene Erde, 3ccm Nährsalz- 
lösung nach BristoL (1920) zur Hälfte mit Wasser verdünnt +1/,% Glukose. 

Aussaat: 3150 Zellen (von einer bakterienfreien Kultur). 

3 Kolben im Lichte aufgestellt, in allen nach Verlauf einiger Wochen makro- 
skopisch sichtbare Algenvegetation. 








Die Zahl der Keime: 
Wochen i Zahl derKeime, durch | Zahl der Keime, Zahl der Keime, 
Datum oonen im Verdünnung in Flüs- | durch Agarplatten durch direkte 
Liehte sigkeit gefunden gefunden Zählung 
13. VIL. 31 51}, 100 000 315 000 _ 
10. XII. 31 27 — — 46 000 000 














10 Kolben im Dunkeln aufgestellt, in keinem von ihnen ist eine unmittelbar 
wahrnehmbare Algenvegetation zum Vorschein gekommen. Einige sind näher 
untersucht worden: 





Zahl der Keime, durch 


Datum Wochen im Dunkeln | Verdünnung in Flüssig- 
keit gefunden 


Zahl der Keime, durch 
Agarplatten gefunden 





13. VIL31 51, 1000 4500 


17. IX.31 15 1000 aaa 
31. XIL 31 30 5000 -- 











38"), 1000 4000 
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Durch die Pleurochloris-Versuchsreihe III wollte ich feststellen, ob 
diese Art imstande ist, im Dunkeln in Erde zu wachsen, wenn Glukose 
anwesend ist. Während die Kulturen im Lichte eine sehr kräftige Vege- 
tation hervorbrachten, kam im Dunkeln keine makroskopisch sichtbare 
Vegetation zum Vorschein. 

Die Verdiinnungskulturen brachten keine ganz sicheren Ergebnisse. 
Vielleicht findet eine schwache Vermehrung statt. Der Versuch wird 
fortgesetzt. 

Ich habe auch eine Versuchsreihe angestellt, um zu untersuchen, wie 
andere Erdalgen sich verhalten. Die Versuche sind in der Weise an- 
gestellt, daß eine Reihe von Freudenreichkolben mit 5 ccm natür- 
licher Erde und einer passenden Menge Wasser beschickt sind. Einige 
der Kolben sind im Lichte aufgestellt, andere im Dunkeln, und vorher ist 
die Gesamtzahl der in der Erde vorkommenden Algenkeime durch Ver- 
dünnungskulturen festgestellt. Es hat sich gezeigt, daß sich die Algen 
im Lichte schnell vermehren; bei den Kulturen im Dunkeln ist es da- 
gegen bisher (nach 14 Wochen) nicht möglich gewesen, eine Zunahme der 
Keimzahl nachzuweisen. Der Versuch ist noch nicht abgeschlossen. 


Zusammenfassung. 

Es hat sich gezeigt, daß zwei typische Erdalgen, Pleurochloris magna 
und Nitzschia Kützingiana f. terrestris, beide aus den tieferen Erdschich- 
ten isoliert, nicht imstande sind, sich in Erde im Dunkeln zu vermehren. 
Es ist wahrscheinlich, daß auch die übrigen Erdalgen sich ähnlich ver- 
halten. 


Zu meinen Erdalgenstudien habe ich eine Unterstützung vom Carls- 
bergfond bekommen, wofür ich hier meinen herzlichsten Dank aus- 
sprechen möchte. 





Literaturverzeichnis. 


Bristol, B. Muriel: On the Alga-flora of some desiccated English soils. Ann. 
of Bot. 34, 35 (1920). — Bristol Roach, B. Muriel: On the relation of certain soil 
algae to some soluble carbon compounds. Ebenda 40, 149 (1926). — On the 
algae of some normal English soils. J. agricult. Sei. 17, 563 (1927 a). — On the 
carbon nutrition of some algae isolated from soil. Ann. of Bot. 41, 509 (1927 b). 
— On the influence of light and of glucose on the growth of a soil alga. Ebenda 
42, 317 (1928). — Esmareh, Ferd.: Untersuchungen über die Verbreitung der 
Cyanophyceen auf und in verschiedenen Böden. Diss. Kiel. Hedwigia 55, 224 
(1914). — Moore a. Karrer: A subterranean Algal Flora. Ann. Miss. Bot. Gard. 
6, 281 (1919). — Moore a. Carter: Further studies on the subterranean Algal 
Flora of the Missouri Botanical Garden. Ebenda 18, 101 (1926). — Petersen, 
Johs. Boye: Einige neue Erdalgen. Arch. Protistenkde 76, 395 (1931). — Richter, 
0.: Die Ernährung der Algen. Monographien und Abhandl. zur Internationalen 
Revue der ges. Hydrobiologie und Hydrographie 2 (1911). 














DER STOMATARE REGULATOR IN DER PFLANZLICHEN 
TRANSPIRATION. 


Von 


M. G. STALFELT 
(Stockholm). 
Mit 15 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 13. April 1932.) 


L Die Faktoren der Öffnungs- und Schließbewegungen. 

Es soll im folgenden ein Versuch gemacht werden, die quantitativen 
Beziehungen zwischen Spaltweite der Stomata, Transpiration und Eva- 
poration zu messen. Die Untersuchung bildet eine Fortsetzung meiner 
früheren Arbeiten über die Abhängigkeit der Spaltöffnungsreaktionen 
von Licht, Temperatur und Wasserbilanz, und sie ist folglich auf die da- 
mals gewonnenen Ergebnisse begründet (1927, 1928, 1929 b). Nach 
diesen Ergebnissen sind die Öffnungs- und Schließbewegungen der 
Stomata durch folgende Reaktionen bestimmt: 

1. Als „photoaktive‘‘ Reaktionen werden diejenigen Stomatabewe- 
gungen bezeichnet, die durch Lichtenergie ausgelöst oder getrieben sind. 
Greifen keine andere Reaktionen ein (z: B. Änderungen der Wasser- 
bilanz), so folgen die photoaktiven Öffnungsreaktionen der Produkt- 
regel, d. h. ein bestimmter Öffnungswert setzt immer eine bestimmte 
Lichtmenge voraus (1927). Eine je größere Lichtmenge von den SchlieB- 
zellen absorbiert wird, desto länger dauert ein folgendes, photoaktives 
Schließen (1929 b). Dagegen sind die photoaktiven Reaktionen von 
Temperaturschwankungen unabhängig (1928). 

Die Lichtmenge, die für eine gegebene Öffnungsbewegung erforderlich 
ist, hängt von der Wasserbilanz des Blattes ab. Bei einem bestimmten 
Wasserdefizit (Wasserdefizit — die bis zur vollen Wassersättigung der 
Gewebe noch fehlende Wassermenge) ist diese Lichtmenge am kleinsten, 
d.h. das Wasserdefizit und der Wasservorrat der Gewebe sind für die 
photoaktive Öffnungsreaktion optimal. Bei höheren und niedrigeren 
Werten des Wasservorrates kommen Reaktionen hinzu, die den photo- 
aktiven Öffnungsbewegungen entgegenwirken. Diese Reaktionen sind 
die folgenden (1929 b): 

2. Die „passiven“ Öffnungs- und Schließbewegungen. Bei supra- 
optimalem Wasservorrat werden die Schließzellen durch den Druck der 
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Epidermiszellen zusammengepreBt, und es besteht dabei ein Spannungs- 
gleichgewicht zwischen den SchlieBzellen und den Epidermiszellen. Der 
Binnendruck der SchlieBzellen wird durch die Wandspannung dieser 
Zellen und durch den von den Epidermiszellen stammenden Außen- 
druck aufgewogen. Sinkt der Wasservorrat der Gewebe, so wird der 
Turgordruck der Epidermiszellen erniedrigt, und die Stomata öffnen 
sich. Bei Erhéhung des Wasservorrates verläuft die Reaktion in um- 
gekehrter Richtung. Die Bewegungen der SchlieBzellen sind demnach 
passiv 1. 

3. Die „hydroaktiven“ Reaktionen treten auf dem Gebiet des sub- 
optimalen Wasservorrates hinzu. Sie werden in den Schließzellen durch 
ein suboptimales Wasserdefizit ausgelöst und führen zu einem Schließen 
der Stomata. Es konnten nur hydroaktive Schließbewegungen festge- 
stellt werden, Öffnungsbewegungen dagegen nicht. Das hydroaktive 
Reaktionssystem scheint daher nur bei den Schließbewegungen einzu- 
greifen. Diese setzen bestimmte Bedingungen der Wasserbilanz voraus, 
indem sie erst bei einem bestimmten Wasserdefizit auftreten, für Vicia 
Faba z. B. bei 3%. Von dort ab steigt der hydroaktive Wirkungsgrad mit 
dem Wasserverlust der Gewebe, und bald wird er stark genug, um gegen 
die photoaktiven Öffnungseffekte Schließbewegungen zu bewirken. Die 
Stärke der hydroaktiven Reaktion ist daher vom Wasserdefizit ab- 
hängig. Erreicht der Wasservorrat das suboptimale Gebiet, so tritt zu- 
nächst eine nur schwache hydroaktive Schließreaktion ein, dadurch wird 
der photoaktiven Öffnungsreaktion entgegengewirkt, so daß ein par- 
tielles Stomataschließen zustande kommt. Wird die Transpiration da- 
durch nicht genügend vermindert und sinkt also der Wasservorrat weiter 


1 SEYBOLD (1929 b, S. 587) ist der Meinung, daß die Bezeichnung „passiv“ 
nicht ganz zu Recht besteht, weil die Schließzellen während der Öffnungsbe- 
wegungen Wasser einsaugen sollen und die Wassereinsaugung seitens der Schließ- 
zellen aktiv ist. Darauf ist zu erwidern, daß eine solche Wassereinsaugung, falls 
sie stattfindet, doch eine sekundäre Reaktion ist. Eine Änderung des supra- 
optimalen Wasservorrates ändert den Epidermisturgor und erst dadurch den Zu- 
stand der Schließzellen. Die Schließzellen sind in diesem Falle nicht imstande, 
von selbst Bewegungskräfte zu mobilisieren. Sie werden durch äußere Kräfte in Be- 
wegung gesetzt und verhalten sich folglich gegen die Epidermiszellen passiv. 

Anders bei den photoaktiven und hydroaktiven Reaktionen. Hier werden 
durch den Licht- bzw. Wasserfaktor die Bewegungskräfte der Schließzellen direkt 
verändert. Dadurch treten die Schließzellen im Epidermisverband aktiv auf. 

Übrigens ist es gar nicht sicher, daß die Schließzellen bei den passiven Öff- 
nungsbewegungen immer Wasser einsaugen, wie SEYBOLD (a. a. O., S. 625) meint. 
Die den Öffnungsbewegungen vorangehende Breitenzunahme der Schließzellen 
und die während des Öffnens stattfindende Formveränderung derselben können 
auch folgender Art bedingt sein: 1. durch Verminderung der Zelldicke (die Zellen 
sind durch die Epidermiszellen zusammengepreßt!), 2. durch Elastizitäts- und 
Spannungsunterschiede der Zellwände der Stomata, so daß die Zellen wie eine 
gespannte Stahlfeder wirken. 
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innerhalb der suboptimalen Werte hinunter, so wächst die hydroaktive 
Reaktion an Starke an, bis die photoaktiven Offnungsreaktionen ganz 
zurückgedrängt oder aufgehoben werden und das SpaltenschlieBen sein 
Endstadium erreicht. 

Bei den höchsten Werten des suboptimalen Wasservorrates (bei 
Vicia Faba etwa 2—5% Wasserdefizit) kommt folglich ein automatisches 
Balancieren zwischen der photoaktiven Öffnungsreaktion und der hydro- 
aktiven Schließreaktion zustande. Die hydroaktive Spaltenreduktion wird 
aber nicht so fein und so schnell eingestellt, daß das Wasserdefizit kon- 
stant bleibt. Sie geht jedesmal ein wenig zu weit, so daß der Wasser- 
vorrat wieder ansteigt. Dadurch wird aber die hydroaktive Wirkung ab- 
geschwächt, und die photoaktive Öffnungsreaktion nimmt ihr verlorenes 
Gebiet zum Teil wieder ein. Die Spalten werden wieder erweitert, und der 
Wasservorrat muß wieder sinken. Bei vollkommen konstanten Außen- 
bedingungen wäre wohl eine Stabilisierung des Gleichgewichtes der 
beiden Reaktionen zu erwarten. Die natürlichen Transpirationsbe- 
dingungen sind aber genügend schwankend, um dies zu verhindern, und 
die Öffnungsweite der Stomata zeigt daher meistens stetige Ände- 
rungen (1929 b). 

Aus dem Gesagten geht hervor, daß das bewegliche Gleichgewicht der 
photoaktiven Öffnungsreaktion und der hydroaktiven Schließreaktion den- 
jenigen Mechanismus bildet, der die Stomata instandsetzt, die Transpiration 
und die Wasserbilanz zu regulieren. 

Die hier referierten Ergebnisse stammen hauptsächlich aus Arbeiten 
mit Vicia Faba. Später wurde Betula pubescens als Versuchspflanze ge- 
wählt, und die Beziehung zwischen Spaltreaktionen und Wasserbilanz 
wurde auch hier untersucht. Das Ergebnis war kurz folgendes. 


Die Beziehung zwischen Wasserdefizit und hydroaktivem Stomataschließen. 

Von einer großen Birke auf der Insel Hallands Väderö, ganz in der 
Nähe des Laboratoriums, wurden stündlich 12—15 Blätter einge- 
sammelt, in dampfgesättigte Atmosphäre eingeschlossen und ins Labo- 
ratorium gebracht. Die Blätter wurden sofort gewogen und dann in 
Wasser und dampfgesättigte Luft bis zum folgenden Tage gestellt. Sie 
wurden wieder gewogen, und aus der Differenz der beiden Wägungen er- 
gab sich das Wasserdefizit. Das Gewicht der Blattstiele wurde dabei 
abgezogen. Die Spaltweite mußte auch bestimmt werden, und daher 
wurden jede Stunde die Stomata an 5 neuen Blättern mikroskopisch 
gemessen (Methode S. 27). Ein Durchschnittswert von 50 Spalten wurde 
berechnet. Temperatur und relative Feuchtigkeit wurden im Schatten 
registriert. Ein Lrvinestonscher Evaporimeter wurde dagegen in der 
Nähe des Baumes aufgestellt, so daß die Verdunstungswerte den natür- 
lichen Verhältnissen entsprechen sollten. 
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Die Versuche dauerten von 6—20 Uhr und wurden an 5 Tagen 
wiederholt. Durch reichliche Niederschläge war der Boden in sämtlichen 
Fällen gut bewässert, so daß die Wasserabsorption nicht durch Wasser- 
mangel begrenzt sein konnte. Licht und Temperatur der 5 Versuchstage 
waren dagegen weit verschieden, und es traten daher große Unterschiede 
in der Evaporation hervor. 
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Abb. 1. Wasserdefizit der Blätter (Betula pubescens) in Beziehung zur Spaltéffnungsbewegung und 
Evaporation während 2 Tagen (A und B). Evaporation = stündliche Verdunstung eines Livingston- 
evaporimeters. 


Die Versuche mit der gréBten und der kleinsten Evaporation sind in 
Abb. 1 als Beispiele wiedergegeben. Mit dem Anwachsen des Wasser- 
defizits in den Morgenstunden werden die Spalten passiv-photoaktiv ge- 
öffnet. Bei Wasserdefizitwerten zwischen 3 und 4% (auf das Frisch- 
gewicht bei Wassersättigung bezogen) tritt die hydroaktive Schließ- 
reaktion auf, dieSpaltweite geht wieder zurück, und dies dauert an, bis dem 
weiteren Anstieg des Wasserdefizits dadurch ein Ende gemacht ist. Mit 
dem Anwachsen der Evaporation wächst das Wasserdefizit. Es kulmi- 
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niert jedoch früher als die Evaporation, weil der partielle Stomataschluß 

Zwei Punkte sind hier von besonderem Interesse: der héchste Wert 
des Wasserdefizits und derjenige Wert, bei dem die SchlieBbewegung der 
Spalten einsetzt. Die Werte waren in den 5 Versuchsreihen die folgenden: 


Wasserdefizit ’ ” 

he re | 5,6, 5,7, 6,3, 6,5, 7,4% = Mittel 6,1%. 

Die SchlieBbewegung © — M; 0, 
ur | 3,6, 4,0, 4,3, 4,3, 3,7% = Mittel 4,0%. 


Die oben erwähnte Untersuchung an Vicia Faba hatte gezeigt, daß 
die hydroaktive Schließbewegung schon bei einem Wasserdefizit von 3% 
einsetzt, und daß diese hydroaktive Reaktion durch ein Wasserdefizit 
von 5% einen genügenden Stärkegrad erreichte, um bei einer Beleuchtung 
von 8000 Lux ein vollständiges Schließen zu bewirken. Die Werte der 
Birke sind folglich etwas höher ausgefallen, und dies war auch wegen der 
hier benutzten Versuchsmethode zu erwarten: die Blattproben wurden 
nur stündlich eingesammelt, es wurde daher im allgemeinen keine Probe 
in dem Augenblick, wo die hydroaktive Schließbewegung einsetzte, 
sondern erst später genommen, d. h. wenn das Wasserdefizit schon einen 
höheren Wert hatte. Dadurch ist der Durchschnittswert bis auf 4% ver- 
größert worden. Weiter ist zu ersehen, daß ein Wasserdefizit von 5,6 bis 
7,4% nicht ausreicht, um die Spalten ganz zu schließen, während bei 
Vicia Faba dies schon durch ein Wasserdefizit von 5% bewirkt wurde. 
Die Beleuchtung war dort nur 8000 Lux, in den Betula-Versuchen 
herrschte aber Tagesbeleuchtung, und die hydroaktive Reaktion erreicht 
daher erst bei einem höheren Wasserdefizit den genügenden Stärkegrad, 
um die photoaktive Öffnungsreaktion zu erzwingen. 

Wie schon hervorgehoben, sind die äußeren Bedingungen der 
Transpiration so großen Schwankungen unterworfen, daß die Wasser- 
bilanz nicht auf einen konstanten Wert stabilisiert werden kann. Dies 
bedeutet aber nur, daß der Stomataregulator zu träge reagiert, um die 
Folgen der Schwankungen auszugleichen. Die Trägheit des Regulators 
ist zum Teil in der geringen Reaktionsgeschwindigkeit der hydroaktiven 
Prozesse begründet. Vom Eintritt eines suboptimalen Wasserwertes bis 
zum Anfang der dadurch bedingten Schließbewegung dauert es z. B. 
bei Vicia Faba 13 Min. (a. a. 0.1929 b). Die Trägheit des Regulators 
kann auch mit Unterschieden in der transpirationshemmenden Wirkung der 
verschiedenen Schließphasen der Stomata zusammenhängen, und es war 
zunächst das Ziel der hier vorliegenden Untersuchung, diese Wirkung zu 
bestimmen. Im folgenden sollen Versuche dargestellt werden, deren 


1 Eingehende Untersuchungen über das Wassserdefizit von Gefäßpflanzen 
in verschiedenen Klimazonen sind bei Stocker (1929a, 1931) zu finden. 
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Zweck es ist, die Korrelationen Transpiration /Spaltweite und Transpira- 
tion/Evaporation quantitativ zu messen. 

Neuere Angaben über den chemischen Mechanismus der SchlieBzellen 
liegen von PAETz (1930) vor. 


II. Methoden. 

Ich habe in einer früheren Untersuchung die Beziehungen zwischen 
Transpiration und Spaltweite bei Picea excelsa studiert (1926). Ein Zweig 
wurde in ein Glasrohr hineingesteckt, ein Luftstrom wurde hindurch- 
geschickt und mit Chlorkalzium getrocknet. Diese ‚„gasometrische“ 
Methode hat einen großen Vorteil: sie gestattet das Arbeiten mit in- 
takten Objekten, und wiederholte Messungen können an demselben 
Objekt angestellt werden. Obwohl es nicht möglich war, die Öffnungs- 
weite der Stomata exakt festzustellen, so konnte doch gezeigt werden, 
daß die Transpiration der Picea-Nadeln durch die Spaltöffnungen regu- 
liert wird. 

Nachdem es mir gelungen war, eine geeignete Methode für die Spalt- 
öffnungsmessungen auszuarbeiten (vgl. unten), wurden die Transpira- 
tionsversuche wieder aufgenommen. Dabei konnten nur solche Pflanzen 
in Betracht kommen, deren Stomata sich für die betreffende MeBmethode 
eigneten. Zuerst wurde Vicia Faba gewählt. Transpiration und Eva- 
poration wurden mittels der gasometrischen Methode in etwa 40 Ver- 
suchen bestimmt und die Ausschläge mit der Stomataapertur verglichen. 
In diesem Falle trat aber keine deutliche Abhängigkeit zwischen Trans- 
spiration und Stomatawert hervor. Die Transpiration war zu groBen 
Schwankungen unterworfen. Es war anfänglich nicht zu verstehen, daB 
die Methode in dem einen Falle (Picea excelca) brauchbare Resultate 
liefern konnte, im anderen (Vicia Faba) dagegen nicht. Die Ur- 
sache wurde später herausgefunden, und ich werde auf diese Frage 
zurückkommen (S. 78). Aus einer neuerdings erschienenen Arbeit von 
STOCKER (1931, S. 498) ist zu ersehen, daß er mit dieser Methode ähnliche 
Erfahrungen gemacht hat. Die gasometrische Methode mußte daher auf- 
gegeben werden, und statt ihrer wurde die folgende gewählt: Das Ver- 
suchsblatt wird in der Analysenwage ohne Wasserzufuhr aufgehängt, und 
Transpiration und Spaltweite werden in kurzen Zeitintervallen bestimmt. 
Mit der sinkenden Wasserreserve des Blattes nehmen Spaltweite und 
Transpiration ab. Jede Messung gibt folglich einen neuen Spaltwert und 
einen entsprechenden Wert der Transpiration. 

Messung der Stomata. Nach einer früher von mir beschriebenen 
Methode kann die Öffnungsweite der Spalten mit Immersionsobjektiv 
direkt am intakten Blatt oder an Blattausschnitten gemessen werden 
(1929 a, S. 188—190). Eine Messung von 10 Spalten dauert dabei etwa 
3 Min. 
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Ein kleiner Blattausschnitt, etwa 0,5 qem groß, wird in Paraffinöl 
unter das Mikroskop gelegt und mit Immersionsobjektiv ohne Deckglas 
untersucht. Längs der Mitte der Probe werden 10 Spalten in solcher 
Entfernung voneinander gewählt, daB sie das ganze Blattstück über- 
spannen. Sie werden mikrometrisch gemessen, und ein Mittelwert wird 
bestimmt 1. 

Gegen diese und andere Formen der mikroskopischen Messung wird 
von Nius ein Bedenken geäußert: ,,Infolge der bei diesen Methoden er- 
forderlichen intensiven Beleuchtung einerseits und infolge der Benetzung 
mit Wasser (bzw. Paraffinöl) andererseits kann aber eine schnelle Ande- 
rung der Spaltweiten hervorgerufen werden“ (1931, S. 43). Selbstver- 
ständlich kann bei diesen Messungen nicht Wasser in Frage kommen, und 
das ist von mir auch niemals verwendet worden. Das Wasser wird ja von 
den Geweben aufgesaugt, vor allem wenn es mit Wundflächen in Be- 
rührung kommt, und dadurch wird das passive Reaktionssystem momen- 
tan beeinflußt. Was den Einwand von Nivs im übrigen betrifft, so sei 
hier nur bemerkt, daB ,,eine schnelle Anderung der Spaltweiten‘ als 
Folge der intensiven Beleuchtung und des Paraffinöls nicht festgestellt 
worden ist?. Ich habe beim Ausprobieren der Methode mit derartigen 
Möglichkeiten gerechnet und auch ein Verfahren angegeben, um 
diese eventuelle Fehlerquelle zu kontrollieren (1929 a, S. 189). Wie 
schon erwähnt (S. 24), ist die Offnungsweite der Stomata niemals konstant, 
sondern immer größeren oder kleineren Verschiebungen unterworfen. 
Diese Bewegungen fahren auch während des Messungsvorganges fort, 
sie werden aber durch die Beleuchtung und das Paraffinöl nicht ge- 
steigert, sondern meiner Erfahrung nach im Gegenteil abgeschwächt 
(1929 a, S. 189). 

Nıvs hat sich daher für die LLoypsche Methode entschieden. Diese 
Methode sucht ein bestimmtes Öffnungsstadium zu fixieren, und es wird 
von den Anhängern großer Wert darauf gelegt, daß die Flächenschnitte 
und abgezogenen Epidermen in absolutem Alkohol schnell fixiert werden. 
Was nützt aber diese Schnelligkeit der Fixierung, wenn die Verände- 
rungen der Stomata gerade beim Schneiden und Abziehen der Epidermis 
stattfinden? Wie ich anderenorts gezeigt habe, herrscht zwischen den 
Epidermiszellen und den übrigen Geweben des Blattes ein bewegliches 
Spannungsgleichgewicht (1929 c, S. 726). Der auf den Epidermiszellen 

1 Die Konturen der Schließzellen treten besonders scharf hervor, wenn das 
Seitenlicht abgeblendet wird. Man schlägt daher wie beim Photographieren ein 
schwarzes Tuch über Kopf und Instrument. 

2 Daß eine Spaltveränderung unter. dem Vertikalilluminator eintritt, wie 
SCHORN (1929, S. 801) gefunden hat, ist etwas ganz anderes. Hier wird kein 
Paraffinöl benutzt und das Objekt gegen Wasserverlust nicht geschützt. Der 


stark beleuchtete Blattabschnitt erleidet eine lokale Austrocknung, die zu hydro- 
aktiven und passiven Reaktionen führen kann. 
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lastende, von den übrigen Geweben stammende Druck kann sowohl 
positiv wie negativ ausfallen. Da das Spannungsgleichgewicht periodi- 
schen Schwankungen unterliegt und auch von der Wasserbilanz abhängt, 
kann eine Lostrennung der Epidermis je nach den herrschenden Druck- 
verhältnissen des Blattes sowohl Offnen wie SchlieBen der Stomata ver- 
ursachen (vgl. a. O. 1929 b, 8. 295). 

Nivs vergleicht die LLoypschen Ausschläge mit Messungen an leben- 
den Blättern. Bei einigen Arten seiner Versuchspflanzen stimmen die 
Werte der beiden Methoden iiberein, bei anderen nicht. Dieser Unter- 
schied kann natiirlich in den Arteigenschaften begriindet sein, und nach 
diesem Gesichtspunkt wird die LLoypsche Methode von Nıus bewertet 
(S. 47). Es wurde aber von ihm nicht untersucht, inwieweit die Unter- 
schiede der Ausschlage mit der Wasserbilanz zusammenhängen. 

Ein ähnlicher Vergleich zwischen lebendem und alkoholfixiertem 
Material ist auch bei SCHORN zu finden (1925, S. 802). Hier werden aber 
Mittelwerte aus 10—25 Blättern berechnet. Da die Stomata beim Los- 
trennen der Epidermis sowohl Öffnungs- als Schließbewegungen zeigen 
können, so sind die Abweichungen des einzelnen Blattes nach dieser 
Methode nicht zu bestimmen. 

Daß das Schnittpräparieren Veränderungen der Spaltweite verur- 
sachen kann, ist SCHORN jedoch bekannt, denn es heißt z. B.: ,,Ferner 
wird bei meinem Verfahren die Voraussetzung gemacht, daß durch die 
Verwundung die Spaltweiten nicht verändert werden. Auch dies kommt 
aber bei manchen Blättern vor (z. B. von Mercurialis annua) und zwar 
scheinen sich dabei nach dem Infiltrationsbefund zu urteilen, die Spalten 
zu erweitern‘ (S. 821). Die mangelnde Übereinstimmung der beiden 
Methoden wird hier auf das Konto der LLoypschen geschrieben. Auf 
S. 824 kommt SCHORN auf diesen Fall zurück, und hier wird in entgegen- 
gesetzter Richtung geschlossen: ,,Keinerlei Proportionalität mehr 
zwischen den Ergebnissen der beiden Methoden ist nun aber bei Mer- 
curialis annua zu finden. Wenn man z. B. sieht, daß einer mittleren 
Spaltweite von neun Teilstrichen sowohl Infiltrationsgrad 3 wie auch 8 
zukommen kann, oder daß beim Infiltrationsgrad 6 ungefähr alle über- 
haupt vorkommenden mittleren Weiten vertreten sind, so läßt sich aus 
den Infiltrationserfolgen auf die wirklichen Spaltenaperturen wohl gar 
nichts mehr schließen.“ 

Übrigens geht aus der Untersuchung ScHoRrns hervor, daß die Schließ- 
zellen auch während der Alkoholbehandlung Formveränderungen zeigen 
können: es kommen sowohl Öffnungs- als Schließbewegungen vor 
(a. a. O., S. 790-799). Es ist daher nicht richtig, wie SCHORN es tat, die 
übrigen Methoden der Spaltöffnungsmessung nach den Ausschlägen der 
Alkoholfixierung zu beurteilen. 
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Messung der Transpiration. Die Untersuchung wurde auf der ökologischen 
Station von Hallands Väderö, Schweden, ausgeführt. Für die Transpirations- 
messungen kamen zwei Wagen zur Verwendung, eine Dampfungswage von Firma 
Sartorius, Gôttingen, mit der Empfindlichkeit 0,0001 g, und eine Torsionswage 
von Firma Hartmann & Braun, Frankfurt, Empfindlichkeit 0,001 g. Die Damp- 
fungswage war in einem Laboratoriumszimmer so aufgestellt, daß kein direktes 
Sonnenlicht auf sie fallen konnte. Sie war für Transpirationsmessungen bei 
niedrigerer Evaporation bestimmt. Die Blätter blieben in der Wage während des 
ganzen Versuches hängen, und die Wagetüren blieben geöffnet. Eine Wägung 
dauerte etwa 1/, Min. Dabei waren natürlich die Wagetüren geschlossen. 

In Verbindung mit diesem Laboratoriumszimmer stand ein kleines Zimmer 
mit Glasdach, wo die Temperatur im Laufe des Tages beträchtlich ansteigen 
konnte. Die Torsionswage wurde hier aufgestellt und diente zur Transpirations- 
messung bei höheren Werten der Evaporation. Durch Gardinen wurde das 
Sonnenlicht von der Wage abgeschirmt. 

Messung der Evaporation. Zwei andere Wagen, von denselben Typen waren 
für die Evaporationsmessungen bestimmt. Die beiden Dämpfungswagen standen 
in der Nähe voneinander, so auch die beiden Torsionswagen. 

Als Evaporimeter wurden rechteckige Scheiben aus grünem Löschpapier, 
3 x 4cm groß, verwendet. Diese Methode ist schon mehrmals benutzt worden 
(z. B. Renner 1911, S. 126, Water 1928, S. 239, Stocker 1929 b, S. 132, Pısek 
u. CARTELLIERI 1931). Beim Messen wurde eine Scheibe mit Wasser durchtränkt 
und mittels eines kleinen Häkchens an der Wage aufgehängt. Nach der Wägung 
an der Analysenwage wurden die Türen geöffnet, so daß die Evaporation unter den- 
selben äußeren Bedingungen wie die Transpiration des Blattes gemessen wurde. 

Das beschriebene Evaporimeter ist „zweiseitig‘‘, es verdunstet Wasser von 
beiden Seiten. Um die relative Transpiration berechnen zu können, wurde auch 
ein „einseitiges‘‘ Evaporimeter konstruiert. Die eine Seite des Papiers wurde erst 
mit Kollodium und dann mit Paraffin überzogen, danach wurden Scheibchen von 
der Form eines Birkenblattes ausgeschnitten und auf eine Größe von 25 gem ge- 
bracht. Die Größe der Versuchsblätter bewegt sich in der Nähe dieses Wertes. 
Es hat keinen Zweck, eine vollkommene Übereinstimmung in der Größe zwischen 
Evaporimeter und Blatt anzustreben, da die relative Evaporation durch die hier 
vorliegenden Größ terschiede nicht merklich beeinflußt werden kann (vgl. 
Renner 1911 und SeysoLp 1927, S. 797). 

Da die Form des einseitigen Evaporimeters nicht definierbar ist, wurde die 
Evaporation experimentell mit dem zweiseitigen bestimmt, und aus diesen Wer- 
ten wurden die Ausschläge des einseitigen berechnet. Die beiden Typen waren 
natürlich zuerst miteinander unter verschiedenen Evaporationsbedingungen ver- 
glichen worden. 

Man könnte vielleicht einwenden, daß es richtiger wäre, die relative Tran- 
spiration nach den Ausschlägen des zweiseitigen Evaporimeters zu berechnen, da 
die Blätter tatsächlich „‚zweiseitig‘‘ transpirieren. Die Transpiration der spalt- 
öffnungsfreien Fläche hypostomatischer Blätter beträgt aber nur einige Prozent 
der stomatären Transpiration. Eine Randfeldwirkung mag daher für die Trans- 
spiration der spaltenfreien Seite von Bedeutung sein, so daß die Verdunstung da- 
durch merklich erniedrigt wird, die stomatäre Transpiration der Unterseite kann 
dagegen kaum von der kutikulären Transpiration der Oberseite beeinflußt wer- 
den. Ein hypostomatisches Blatt muß daher dem einseitigen Evaporimeter näher 
als dem zweiseitigen stehen. 

Ein Evaporimeter, mit den Versuchsblättern in Form und Größe überein- 
stimmend, und zwar einseitig für hypostomatische und epistomatische Blätter 
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und zweiseitig für amphistomatische, wird im folgenden kurzweg ,, Blattevapori- 
meter“ genannt. 

Fir die hier vorliegende Untersuchung iiber die Beziehung zwischen Trans- 
spiration, Spaltweite und Evaporation spielt es keine Rolle, ob die Evaporation 
nach dem Blattevaporineter oder nach einer anderen Form von Evaporimetern 
angegeben wird. Die Werte sind nur relativ und miissen im Prinzip zu denselben 
Schliissen führen. Ich werde aber später über Versuche mit Blättern von Poly- 
gonatum multiflorum, Avena sativa u.a. berichten, d.h. Blättern, die sowohl der 
Form wie der Größe nach von den Betula-Blättern beträchtlich abweichen. Eine 
Berechnung der relativen Transpiration nach Blattevaporimetern dürfte diesfalls 
den spezifischen Transpirationsbedingungen der Pflanzen näher kommen als eine 
Berechnung, die sich auf die Ausschläge eines standardisierten Evaporimeters 
gründet. Das Blattevaporimeter wurde daher schon für die vorliegende Unter- 
suchung gewählt, um die Resultate mit den Werten einer künftigen Untersuchung 
direkt vergleichbar zu machen. 


Das Versuchsmaterial und seine Behandlung. Die Brauchbarkeit der 
Methode hängt in gewissem Grade von den Eigenschaften des Objektes 
ab. Große Blätter sind für das Arbeiten bequemer als kleine. An hypo- 
stomatischen Blättern braucht nur die eine Seite zwecks Spaltöffnungs- 
messung untersucht zu werden. Je größer die Schließzellen und Spalten, 
desto mehr Abstufungen der Spaltweite können untersucht werden. Es ist 
auch bedeutungsvoll, daß ein gleichförmiges Material in reichlicher Menge 
zur Verfügung steht. Die Blätter von Betula pubescens eignen sich in 
diesen sämtlichen Hinsichten sehr gut. Eine große Birke in der Nähe des 
Laboratoriums wurde daher als Versuchsbaum gewählt. 

Ein Versuch fängt damit an, daß 2—4 Blätter mit weit und in 
gleichem Maße geöffneten Spalten herausgesucht werden. Falls man 
Glück hat, dauert dies nur 10—15 Min., aber die doppelte Zeit oder mehr 
kann auch erforderlich sein. Das Suchen kann ruhig fortgesetzt werden, 
solange die Spalten noch keine Schließbewegungen zeigen. Es gilt somit 
zunächst das Spaltenschließen in möglichstem Maße zu verhindern. 
Sind die Spalten weit geöffnet, so ist das ein Zeichen, daß keine stärkeren 
hydroaktiven Schließreaktionen ausgelöst sind. Werden solche Blätter in 
feuchtgesättigter Luft ohne Wasserzufuhr aufbewahrt, so bleibt die 
Wasserbilanz konstant, und weder passive noch hydroaktive Schließ- 
bewegungen sind im allgemeinen zu befürchten. Die Belichtung der 
Blätter wird natürlich abgeschwächt, wenn sie ins Laboratorium ge- 
bracht werden, die photoaktiven Öffnungsreaktionen gehen aber nur 
langsam zurück. Dadurch ist das folgende Verfahren gegeben. Die 
Blätter werden abgeschnitten und in feuchtgesättigter Luft in einer ge- 
schlossenen, aber licht gehaltenen Glasschale ins Laboratorium ge- 
bracht. Hier werden sie in einer anderen Glasschale so aufgestellt, daß 
alle Blätter dieselbe Lichtexposition genießen. Sie werden dem diffusen 
Licht exponiert. Die Schale ist am Boden mit feuchtem Filtrierpapier 
bekleidet, die Blattstiele dürfen aber nicht damit in Berührung kommen 
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und auch keine andere Méglichkeit haben, Wasser aufzusaugen. Durch 
diese Behandlung bleiben die Spalten lange, oft mehrere Stunden lang, 
weit geöffnet. Es kann natürlich vorkommen, daß die Wasserbilanz un- 
mittelbar vor dem Abschneiden der Blatter ins suboptimale Gebiet zu- 
rückgedrängt ist. Die hydroaktiven SchlieBreaktionen, die dadurch aus- 
gelöst werden, treten aber schon am Anfang des Versuchs hervor (vgl. 
S. 26). 

Zeigen die Blätter nur schwach geöffnete Spalten, so kann die Ur- 
sache zweierlei sein. Entweder sind die hydroaktiven Schließreaktionen 
ausgelöst worden, und ihr Balancieren mit der photoaktiven Öffnungs- 
reaktion resultiert in einer niedrigen Offnungsweite. Werden diese 
Blätter ins Laboratorium und damit unter eine schwächere Belichtung 
gebracht, so muß die photoaktive Öffnungsreaktion an Stärke ab- 
nehmen und das Schließen schreitet fort. Mit derartigen Objekten ist 
nichts anzufangen, und die Versuche müssen gewöhnlich für den Rest 
des Tages aufgegeben werden (vgl. Abb. 1). Die Ursache kann aber auch 
darin liegen, daß die photoaktive Öffnungsreaktion mit den passiven 
Reaktionen balanciert. Vor allem in den Morgenstunden ist das zu er- 
warten (vgl. Abb. 1). Dann muß das fortschreitende passiv-photoaktive 
Öffnen verfolgt werden, bis eine geeignete Spaltweite erreicht ist. 

Die höchsten Stomataweiten sind aber relativ selten. In den meisten 
Fällen geht die Wasserreserve so schnell von supraoptimalen Werten in 
suboptimale über, daß die Öffnungsweite nur während einiger Minuten 
einen höheren Wert erreicht. Nur in feuchtwarmen Tagen findet man 
dauernd höhere Spaltwerte (vgl. S. 50 u. 1929b). 

Es ist oftmals möglich, durch eine geeignete Behandlung der Blätter 
die Stomata zum Öffnen zu bringen. Die Blätter werden z. B. in Wasser 
und bei diffusem Licht hingestellt. Gelingt es dabei, die richtigen Stärke- 
grade von Licht, Temperatur und Feuchtigkeit zu finden, so wird das 
Ziel erreicht. Bei einigen Arten, unter anderen Betula pubescens, ist es mir 
gelungen, die Spalten in dieser Weise zu öffnen, bei anderen war aber 
nichts zu erreichen. Dies Verfahren kam natürlich nur in solchen Fällen 
zur Verwendung, wo es nicht möglich war, geeignete Objekte direkt am 
Baume zu finden. 

Gang der Versuche. Nachdem 2—4 Blätter mit weit und in gleichem 
Maße geöffneten Spalten aufgesucht sind, fängt der Versuch an. An der 
Wage werden 1—2 Blätter, die Versuchsblätter, aufgehängt, und in ihrer 
Nähe werden die übrigen an einem kleinen Stativ befestigt. Diese Kon- 
trollblätter sind für die Spaltöffnungsmessung bestimmt. Die an der 
Wage aufgehängten werden sofort gewogen, und aus den übrigen wird ein 
0,5 gem großes Stück ausgeschnitten, auf ein Objektglas in Paraffinöl 
gelegt und die Spaltweite an 10 Spalten gemessen. Dann wird die Wage 
geschlossen, eine neue Wägung gemacht und wieder eine Stomataprobe 
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genommen. Da das Gewicht an der Dämpfungswage in jedem Augenblick 
abzulesen ist, so werden dafür ganze oder halbe Minuten gewählt. Beim 


Wägen an der Torsionswage ist es 
auch möglich, die Ablesungen auf 
Minutengrenzen zu legen, weil die 
Ausschläge genügend groß sind. 

Das Gelingen des Versuches 
hängt davon ab, inwieweit das Sto- 
mataschließen der Versuchsblätter 
mit demjenigen der Kontrollblätter 
synchron verläuft. Um dies zu kon- 
trollieren, müssen auch die Ver- 
suchsblätter selbst untersucht wer- 
den. Dies ist jedoch solange aufzu- 
schieben, bis die Spaltweite in der 
Nähe von 1 » liegt. Dann wird aber 
auch aus dem Versuchsblatt eine 
Probe ausgeschnitten und gemes- 
sen. Ordnet sich dieser Wert in 
die Reihe der vorhergehenden und 
nachfolgenden ein, so können die 
Werte der Kontrollblätter als Maß 
der Spaltweite der Versuchsblätter 
betrachtet werden. 

Jede Transpirationsmessung liegt 
zwischen zwei Messungen der Spalt- 
weite. Beim Vergleich von Spalt- 
weite und Transpiration wird daher 
als Maß der Spaltweite das Mittel 
aus beiden Werten genommen. 

Nach Abschluß des Versuches 
werden die Versuchsblätter in Was- 
ser und feuchtgesättigte Luft 
bis zum folgenden Tage gestellt. 
Dann werden Fläche und Frischge- 
wicht bestimmt und die Transpira- 
tion pro Stunde, Gramm Frischge- 
wicht (wassergesättigt) und 25 qem 
berechnet. Als Beispiel wird in 
Tabelle 1 das Protokoll eines Ver- 
suches wiedergegeben. 
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Abb.2. Objekt: Ein abgeschnittenes Birkenblatt 
ohne Wasserzufuhr. Gesamttranspiration = kuti- 
kuläre Transpiration der beiden Blattseiten + sto- 
matäre Transpiration der Unterseite in Milligramm 
pro Stunde und 25 qem der Blattscheibe. Spalt- 
weite « = durchschnittliche Öffnungsbreite von 
10 Spalten, mikrometrisch gemessen. Ring mit 
Kreuz bedeutet, daß die Spaltweite am Versuchs- 
blatt selbst gemessen wurde. Evaporation = die 
Verdunstung des Blattevaporimeters (vgl. S. 31) 

in Milligramm pro Stunde und 25 qem. 


Die Öffnungsweite der Stomata war beim Versuchsblatt vor dem An- 
fang der Transpiration 6,1 « und nach 11 Min. 0,8 «. Die übrigen Werte 
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Tabelle 1. Material: 1 Blatt von Betula. Frischgewicht (wassergesättigt) = 0,308 g, 
Fläche = 2 x 20,0 gem. 




















Evaporation 
me/h «up g Gewicht “Tampon 
Minuten Durchschnitt | Blatt + 
En ati etre _r 
2-seitig | 1-seitig Einzel- | einer 6 | prisch-| Blatt. 
werte | Periode gewicht | scheibe 
0 421010898703 6;1 0,6296 
4,5 8975750025 4,8 5,5 6211 8,5 376 142 
8 42 0 2001220 1,3 3,1 6150 6,1 350 130 
11 302 1100010 0,8 1,1 6105 4,5 290 112 
12 _ 6025 _— 
14 204 | 256 _ _ 
15 10 00003100 0,5 0,65 5976 4,9 245 92 
00 0 0000110 0,2 0,35 5932 4,4 196 75 
00 00000000 0,0 0,1 5907 2,5 143 54 
195 245 _ _ 
00 00000000 0,0 0,0 5879 2,8 112 42 
5859 | 20 | so | 30 
5844 | 1,5 |- 60 | 22 
5831 1,3 '.52 20 


5818 | 1,3 | 52 | 20 
5806 | 1,2 | 48 | 18 
5794 | 12 | 48 | 18 
206 | 260 _ _ 
5782 | 1,2 | 48 | 18 
5747 | 3,5 | 41 | 16 


207 | 262 — — 
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beziehen sich auf das Kontrollblatt. Die beiden Blätter zeigten anfänglich 
dieselbe Öffnungsweite. Beim Öffnungswert 0 hört die Transpiration 
nicht auf zu sinken. Wir werden diese Erscheinung später näher 
studieren. Die Schwankungen der Evaporation sind nicht groß, wenn 
man bedenkt, daß die Werte außen in der Sonne bis auf 1800 mg/h 
(Blattevaporimeter) steigen konnten. 

Die Ergebnisse des Versuches sind in Abb. 2 dargestellt. In 4 (Abb. 2) 
sind die Werte von Evaporation, Spaltweite und Transpiration auf die 
Zeit bezogen. Man sieht, daß Spaltweite und Transpiration schon von 
Anfang an abnehmen. Einer der Werte ist als Kreuz mit Ring gezeichnet 
und gibt an, daß die Spaltweite direkt am Versuchsblatt gemessen wurde. 
Der Wert fügt sich befriedigend in die Reihe der übrigen ein und zeigt, 
daß das Spaltenschließen des Versuchsblattes mit dem des Kontroll- 


blattes synchron war. 
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Abb. B gibt die Transpiration bezogen auf die Spaltweite an. Sie 
steigt schnell von Spaltweite 0—1, darauf immer langsamer. Die Trans- 
spiration zeigt folglich eine auBerordentlich hohe Empfindlichkeit gegen 
die allerniedrigsten Spaltwerte. Offnungsweiten kleiner als 1 u können 
aber kaum gemessen werden (vgl. Tabelle 1!), und der empirische Wert 0 
muß daher zu niedrig ausfallen. Das Spaltenschließen erreicht folglich etwas 
später sein Endstadium, als der empirische 0-Wert angibt. Die submikro- 
skopischen Üffnungsweiten sind somit für die Transpiration von größter 
Bedeutung, wie Kurve B zeigt. Es kann folglich angenommen werden, daß 
das Sinken der Transpiration, nachdem die Spaltöffnungsmessung den 
Wert 0 gegeben hat, durch ein Schließen der submikroskopischen Ötfnungs- 
weiten bedingt ist. Das Schließen läuft noch einige Minuten fort, und die 
Transpiration geht erst danach in einen mehr konstanten Verlauf über. 
Es ist aber auch vorauszusetzen, daß die Ursache in einer Art ,,incipient 
drying‘‘ zu suchen ist. Diese Frage wird im folgenden Abschnitt näher 
behandelt werden. Dort soll auch der Einfluß von Luftbewegungen auf 
den Versuchsausschlag untersucht werden, ebenso die Fehlerquelle, die 
in der Verwundung des Versuchsblattes bei der Probenahme liegen kann. 


III. „Ineipient drying‘, Wind- und Wundeffekt. 

Durch Versuche von Kamp (1930) wurde gezeigt, daß in der Kutikula 
und den kutinisierten Epidermisaußenwänden ein ,,incipient drying“ 
stattfindet, d. h. die Zellwandschichten erfahren bei Wassermangel eine 
Veränderung in der Richtung, daß die Wasserpermeabilität erniedrigt 
wird. Er konnte auch zeigen, daß die innere Beschaffenheit der Kutikula 
d. h. ihre chemische Zusammensetzung und ihre Strukturverhältnisse, 
für die Durchlässigkeit eine größere Rolle spielt als ihre Dickenausbil- 
dung. Durch Wassermangel kommen daher in den chemischen oder 
physikalischen Eigenschaften Änderungen zustande, die zu einem Rück- 
gang der Transpiration führen. Wahrscheinlich handelt es sich um eine 
Änderung des Quellungszustandes der Kutikula. 

Neben diesem kutikulären ,,incipient drying“ muß man auch mit 
einem stomatären, d. h. mit einem ,,incipient drying“ der Interzellular- 
wände rechnen. Es ist zu untersuchen, ob die mit dem Wassermangel ein- 
tretende Entquellung der an die Interzellularen grenzenden Zellwände 
eine solche Erniedrigung des Dampfdruckes hervorruft, daß dadurch 
die stomatäre Transpiration merkbar sinkt. 


1. Das kutikulire ,,incipient drying“. 

Die kutikuläre Transpiration der hypostomatischen Birkenblatter 
wurde in üblicher Weise bestimmt, d. h. die Blätter wurden auf der 
Unterseite mit weiBer Vaseline iiberzogen und die Transpiration darauf 
durch Wägungen gemessen. Dabei ist nicht zu vergessen, daB die frisch 
aufgestrichene Vaseline in den ersten Minuten einen geringen Gewichts- 
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verlust erleiden kann. Die ersten Transpirationsraten müssen in solchen 
Fällen korrigiert werden. 

Die Blätter wurden am vorhergehenden Tage abgeschnitten und in 
Wasser und feuchtgesättigte Luft gestellt. Sie waren daher am Anfang 
des Versuches voll wassergesättigt. Erst wurden sie schnell gewogen und 
dann so schnell wie möglich mit Vaseline bestrichen und wieder gewogen. 
Sie blieben in der Analysenwage in unveränderter Lage den ganzen Ver- 
such hindurch. Die Wage blieb geöffnet und wurde nur während der 
Wägungen geschlossen. 

Als Beispiel sei Abb. 3 angeführt. Drei Blätter (Scheibe 64,6 gem, 
Frischgewicht 1,75 g) kamen zur Verwendung, und der Versuch er- 
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Abb. 3. Objekt: 3 Birkenblätter, auf der Unterseite mit Vaselin bestrichen. Kutikuläre Transpira- 
tion in Milligramm pro Stunde und 25 qcm angegeben. Evaporation während des Versuches 250 mg 
pro Stunde und 25 gem (Blattevaporimeter). Wasserdefizit am Ende des Versuches 25%. 


streckte sich über 45 Stunden. Die Evaporation schwankte zwischen 
200 und 310 mg/h, 25 gem (Blattevaporimeter), und die Transpirations- 
werte wurden entsprechend einer Evaporation von 250 mg/h umgerech- 
net. Dabei wurde Proportionalität zwischen Evaporation und kuti- 
kulärer Transpiration angenommen (vgl. Abb. 5). Der Wasserverlust der 
Blätter betrug am Ende des Versuches 25% des Frischgewichtes. 

Dieser und meine übrigen Versuche bestätigen die Ergebnisse von 
Kamp (a. a. 0.) und zeigen, daß die kutikuläre Transpiration einem ,,in- 
cipient drying“ unterliegt. Der Abfall der Transpiration geht anfangs sehr 
schnell vor sich und hört später in der Hauptsache auf. Die Transpiration 
ist dann bis auf die Hälfte herabgegangen. Ein konstanter Wert wird je- 
doch niemals erreicht. Mit dem fortschreitenden Austrocknen des Blattes 
sinkt die Wasserabgabe ganz langsam herab. 

Der Transpirationsabfall verläuft je nach dem Evaporationsgrad ver- 
schieden. Je höher die Evaporation, um so schneller nimmt die Trans- 





Der stomatäre Regulator in der pflanzlichen Transpiration. 


37 


spiration in den ersten Minuten ab. Dies geht aus dem in Abb. 4/1 dar- 


gestellten Beispiel hervor. 

Es wurde auch ein Ver- 
such gemacht, den Ursa- 
chen des ,,incipient drying“ 
etwas näher zu kommen. 

Bei der kutikulären 
Transpiration liegt der ent- 
scheidende Widerstand in 
der Kutikula, und man muß 
daher mit KAMP annehmen, 
daß der Mechanismus des 
»incipient drying“ in der 
Kutikula und den kutini- 
sierten Lamellen der Epi- 
dermisaußenwände seinen 
Sitz hat. Ob er im Quel- 
lungszustand des Kutins 
oder in anderen Zuständen 
liegt, mußdahingestellt blei- 
ben. Die Ursachen sind da- 
her in Anderungen des Was- 
serdefizits und der Dampf- 
spannung zu suchen, da nur 
diese Faktoren in den Ver- 
suchen eine Veränderung 
erfahren haben. Ist das 
Wasserdefizit entscheidend, 
so muB jeder Wert dessel- 
ben bei gegebener Evapo- 
ration immer denselben 
Transpirationswert bedin- 
gen. Um dies zu prüfen, 
wurden Versuche wie der 
in Abb. 4/IT angegebene 
ausgeführt. 

Die Versuchsblätter wur- 
den am vorhergehenden Ta- 
ge abgeschnitten und auf 
3 Proben verteilt, vondenen 
zwei, A und B, in Wasser 






S . 
e 
Ss 
x 
2 


- 









°e 
# 


1S. 
& 


Aufiku! Tra 


% 





0 a 

Wasserdefizit in % 
Abb. 4. Kutikuläre Transpiration in Milligramm pro Stunde 
und 25 qcm angegeben. J Evaporation bei A 445 und bei B 
140 mg pro Stunde und 25 gem (Blattevaporimeter). Wasser- 
defizit am Ende des Versuches bei A 12% und bei B 5%. 
II Die Blatter am vorhergehenden Tag abgeschnitten. A 
und B wurden in feuchtgesättigter Luft bei Wasserzufuhr 
16 Stunden lang aufbewahrt. A Die Blatter zu Anfang der 
Transpirati wassergesittigt. B Die Blatter wur- 
den unmittelbar vor der Transpirati g schnell (in 
trockener Luft) bis auf 10,5% des Frischgewichtes ausge- 
trocknet. C Die Blatter wurden im Versuchszimmer auf- 
bewahrt, die Stiele steckten in Wasser und die Transpiration 
war frei, ihr Wasserdefizit zu Anfang der Transpirations- 
messung 7,5%. Evaporation in den drei Fällen 370 mg pro 

Stunde und 25 qem (Blattevaporimeter). Junge Blätter. 








und feuchtgesattigte Luft gestellt wurden. Die dritte Probe, C, wurde 
im Versuchszimmer unter Wasserzufuhr der Transpiration überlassen. 
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Bei dieser Probe war am folgenden Tage ein Wasserdefizit von 7,5% ein- 
getreten, und mit diesem Defizit als Ausgangspunkt wurde die kutikuläre 
Transpiration bestimmt. Durch Transpiration ohne gleichzeitige Wasser- 
zufuhr steigt das Wasserdefizit an. In Abb. 4/77 sind die Transpirations- 
werte, bezogen auf das Wasserdefizit, angegeben. Die Transpirations- 
messung an den Proben A und B wurde betreffs A bei voller Wasser- 
sättigung begonnen, betreffs B dagegen erst bei einem Wasserdefizit 
von 10,5%. Die B-Blätter wurden zuerst durch trockene Luft 34 Min. 
lang einer lebhaften Transpiration ohne Wasserzufuhr unterworfen, so 
daß das obige Wasserdefizit zustande kam. Dann setzte auch bei dieser 
Probe die Transpirationsmessung ein. 

Die A-Kurve verläuft, wie aus den vorigen Versuchen (Abb. 3 u. 4 J) 
zu erwarten war. B und C fallen aber anfangs viel schneller als die A- 
Kurve bei entsprechendem Wasserdefizit. Diese Erscheinung tritt in 
sämtlichen Versuchen immer wieder auf und ist nichts Zufälliges. Die 
Ursache mag darin liegen, daß die in der Kutikula stattfindenden Ver- 
änderungen nicht augenblicklich zustande kommen, sondern relativ lang- 
sam verlaufen. Nach dem anfänglichen Fallen schließt sich die B-Kurve 
dicht der A-Kurve an, während die Übereinstimmung mit der C-Kurve 
nicht so gut ist. Dabei ist aber nicht zu vergessen, daß die kutikuläre 
Transpiration der verschiedenen Blätter eines Baumes beträchtlich 
schwankt, was nach den Untersuchungen von Kamp vor allem in Alters- 
unterschieden seinen Grund hat. Die kutikuläre Transpiration von älte- 
ren Blättern kann z. B. mit mehr als 100% die Transpiration der jüngeren 
übersteigen. Messungen wie die obigen deuten darauf hin, daß das kuti- 
kuläre ,,incvpient drying“ eine Funktion des Wasserdefizits ist. 

Aus dem Verlauf der Kurve C ist übrigens derselbe Schluß zu ziehen. 
Die Versuchsblätter waren hier vor dem Anfang der Transpirationsmessung 
mit der Zimmerluft in Gleichgewicht Sie wurden nicht Änderungen der 
Evaporation ausgesetzt Der einzige durch die Versuchsbedingungen ver- 
änderte Faktor ist das Wasserdefizit der Blätter. Das Abfallen der 
Transpirationskurve, d. h. der ,,incipient drying‘-Effekt, muß daher 
durch das Wasserdefizit verursacht sein. 

Anderseits ist es fraglich, ob das Wasserdefizit einzig und allein den 
Verlauf der ,,incipient drying‘‘-Kurve bestimmt. Dies würde eine außer- 
ordentlich hohe Empfindlichkeit des Systems gegen Änderungen der 
Wasserbilanz voraussetzen. In den angeführten Beispielen (Abb. 3, 
4/I und 4/II, A) zeigt sich ein schnelles Abfallen der Transpiration in den 
ersten Minuten des Versuches und zwar bei ganz kleinen Änderungen des 
Wasserdefizits. Dem Kurvenverlauf nach zu urteilen, würde eine Er- 
niedrigung der Wasserbilanz um 0,1% einen beträchtlichen Abfall der 
Transpiration verursachen. Eine Empfindlichkeit von dieser Größen- 
ordnung ist wohl kaum wahrscheinlich. Die Erklärung kann dagegen in 
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einem anderen Faktor und zwar in den Änderungen des relativen Dampf. 
druckdefizits gesucht werden. In den obigen Beispielen wie in den übrigen 
Versuchen trat ein schnelles Abfallen der Transpiration nur dann ein, 
wenn die Versuchspflanzen einige Zeit vorher in feuchtgesättigter Luft 
aufbewahrt waren. Folglich ist hier nicht nur das anwachsende Wasser- 
defizit wirksam, sondern auch das zu Anfang des Versuches eingeführte 
Dampfspannungsgefälle zwischen Kutikula und Luft. Es bestehen hier 
die Saugkraftabfälle Kutikula-Epidermiszelle und Kutikula-Luft. Das Ge- 
fälle Kutikula-Epidermiszelle ändert sich mit dem anwachsenden Wasser- 
defizit nur langsam. Das Saugkraftgefälle Kutikula-Luft wird dagegen 
momentan auf einen erheblichen Wert erhöht, wenn die Versuchspflanzen 
aus der feuchtgesättigten Luft in die Zimmerluft übergeführt werden. 
Dadurch muß die äußerste Schicht der Kutikula schnell austrocknen und 
zwar in den ersten Minuten am schnellsten. Der mit dem wachsenden 
Wasserdefizit langsam verlaufende Transpirationsfall wird daher durch 
eine sturzartige Anfangsphase eingeleitet, wenn die Versuchsblätter aus 
einer Atmosphäre von niedrigerer Saugkraft herausgenommen sind. 

Dieselbe Betrachtungsweise ist von RENNER (1915, S. 644) aus theo- 
retischen Gründen an diese Frage angelegt worden. Er rechnet auch mit 
Quellungsveränderungen der Kutikula als Mechanismus. 

Es besteht somit ein kutikuläres ,,incipient drying, das durch die Saug- 
kraftgefälle Epidermiszelle-Kutikula und Kutikula- Luft bestimmt ist. 


2. Größe der kutikulären und stomatären Anteile 
der Gesamttranspiration. 

Die hier vorgelegte Untersuchung über das kutikuläre ,,incipient 
drying“ hatte einen doppelten Zweck. Einmal sollte dadurch bestimmt 
werden, inwieweit die Messungen der stomatären Transpiration nach der 
gewählten Methode durch das ,,incipient drying“ der Kutikula beeinflußt 
werden. Ferner konnte die Größe der kutikulären Transpiration nicht 
ohne diese Voruntersuchung festgestellt werden, weil die kutikuläre 
Transpiration eine dynamische Größe ist. 

Aus den Versuchsdaten in Tabelle 1 und Abb. 2 war es nicht möglich, 
zur Klarheit über die Größe der kutikulären Transpiration zu gelangen. 
Die kutikuläre Transpiration an denjenigen Blättern zu bestimmen, an 
denen die stomatäre Transpiration gemessen worden war, mußte aus ver- 
schiedenen Gründen aufgegeben werden: die Evaporation war ver- 
ändert, die Versuchsblätter hatten möglicherweise selbst Veränderungen 
durch die Versuchsbehandlung erlitten, ferner mußte ihr Frischgewicht zu- 
erst bestimmt werden und dies konnte erst am folgenden Tag geschehen. 
Die kutikuläre Transpiration wurde daher an anderen Blättern gemessen. 

In Tabelle 1 und Abb. 2 gebea die Transpirationswerte die Gesamt- 
transpiration an, d. h. die Summe der kutikulären und stomatären. Die 
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kutikuläre Transpiration ist aber, wie wir gefunden haben, keine kon- 
stante GréBe, nicht einmal wenn die Evaporation konstant bleibt. Im 
Fortgange des Versuches sinkt der Wasservorrat des Blattes und damit 
auch die kutikuläre Transpiration. Die in die Transpirationsraten ein- 
gehenden kutikularea Anteile sind daher verschieden. Bezogen auf das 
Wasserdefizit würden sie eine Kurve wie diz in Abb. 471, A geben, je- 
doch mit dem wesentlichen Unterschied, daß die schnell fallende An- 
fangsphase nicht auftreten würde. Die Versuchsblätter sind nämlich 
zu Beginn des Versuchs niemals wassergesättigt. Ihr Wasserdefizit be- 
trägt im allgemeinen 3—5%, wie die folgenden Beispiele angeben. 

Wasserdefizit bei der 1. Wägung 5,0, 4,0, 4,9, 4,2, 3,9, 4,3, 3,6, 4,7, 
7,6, 4,3, 4,5, 5,8. 

Spaltweite u 4,1, 4,3, 4,7, 3,1, 7,0, 7,9, 4,4, 5,0, 5,8, 6,2, 4,4, 5,6. 

Das Wasserdefizit ist folglich etwas größer, als nach den Aus- 
führungen über die Beziehung zwischen Wasserbilanz und der hydro- 
aktiven Schließreaktion auf den ersten Blick zu erwarten wäre (vgl. 
S. 24—26). Dies kommt daher, daß es bei der Objektbehandlung nicht 
möglich ist, einen merkbaren Wasserverlust der Blätter zu vermeiden. 
Wie schnell auch die Blätter in der Wage aufgehängt und die Proben ge- 
nommen werden, so tritt doch ein beträchtlicher Wasserverlust ein. Bei 
weit geöffneten Spalten und einer Evaporation von 200 mg/h (Blatt- 
evaporimeter) ist er groß genug, um das Wasserdefizit um etwa 1% pro 
Minute zu erhöhen. 

Die Messungen der Gesamttranspiration setzen daher bei einem 
Wasserdefizit von gewöhnlicher Weise 3—5% ein und werden bis zu 
einem Wasserdefizit von 10—40% fortgesetzt. Auf dieser Strecke sinkt 
die kutikuläre Transpiration um etwa 25% (siehe Abb. 4 II, A), und der 
Durchschnittswert fällt ungefähr mit der kutikulären Transpiration bei 
dem Defizitwert 10% zusammen. 

Aus den Kurven der Gesamttranspiration in Abb. 2 soll die stomatäre 
Transpiration als der Unterschied zwischen Gesamttranspiration und 
kutikulärer Transpiration berechnet werden. Dabei ist unter den folgen- 
den zwei Methoden zu wählen: 1. Kurven, wie die in Abb. 4//, A werden 
bei verschiedenen Werten der Evaporation bestimmt, und durch Inter- 
polation zwischen diesen ist die kutikuläre Transpiration bei jeder Eva- 
poration und bei jedem Wasserdefizit zu finden. Der größte Fehler 
würde dabei in den Schwankungen der kutikulären Transpiration zwi- 
schen den einzelnen Blättern liegen. 2. Als durchschnittlicher Ausdruck 
der kutikulären Transpiration bei den Wasserdefiziten 3—30% wird die 
kutikuläre Transpiration bei dem Defizitwert 10% angenommen. Dadurch 
wird durch den „incipient drying‘‘-Effekt ein Fehler von höchstens 
+ 25% des kutikulären Wertes eingeführt (siehe Abb. 4//, A). Nach 
dieser Methode müßte die kutikuläre Transpiration bei verschiedenen 
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GréBen der Evaporation bestimmt werden, aber in jedem Falle nur bei 
dem Wasserdefizit 10%. Solche Messungen wurden auch ausgeführt und 
sind in Abb. 5 B angegeben. Jeder Wert ist ein Durchschnitt von 3 Blat- 
tern. Die Schwankungen sind beträchtlich und wahrscheinlich in Alters- 
unterschieden der Blätter begründet (vgl. Kamp, a. a. O.). Sie betragen 
jedoch im allgemeinen nicht mehr als + 25%. Schwankungen derselben 
Größenordnung würden sich nach der ersten hier angegebenen Methode 
geltend machen, und der Unterschied in der Genauigkeit zwischen den 
beiden Methoden würde daher nicht mehr so groß ausfallen. Die zweite 
Methode ist aber die einfachere, und sie wurde daher gewählt. 

Wird die kutikuläre Transpiration nach der zweiten Methode be- 
stimmt, so muß man folglich mit einem Fehler von etwa + 25% rechnen. 


Dn 
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Abb. 5. Kutikuläre Transpiration der Blattoberseite in mg pro Stunde und 25 gem. Blätter zu 
Anfang des Versuches wassergesättigt — sie waren in feuchtgesättigter Luft aufbewahrt worden. 
A = Größe der Transpiration in den ersten Minuten des Versuches. B = Größe der Transpiration 
bei einem Wasserdefizit von etwa 10%. 
Wir wollen nun untersuchen, was dieser Fehler für die Berechnung des 
stomatären Anteils bedeutet. Der Versuch in Abb. 2 war bei den Eva- 
porationsgrößen 245—262 ausgeführt worden. Die kutikuläre Transpira- 
tion bei diesen Werten beträgt nach Abb. 5 B 4,5 mg/h. Das macht für 
die beiden Blattseiten zusammen 9 mg, wenn die kutikuläre Transpira- 
tion der Unterseite vorläufig gleich derjenigen der Oberseite gesetzt wird. 
Wie groß die kutikuläre Transpiration, bezogen auf den stomatären An- 
teil ausfällt und wie weit dieser durch den obigen Fehler beeinflußt wird, 
zeigt die Tabelle 3. 

Die kutikuläre Transpiration beträgt höchstens 8,7% des stomatären 
Anteils bei Spaltweiten über 1 „ (Tabelle 3). Dank diesem Umstand wird 
der an sich beträchtliche Fehler von + 25% der kutikulären Transpira- 
tion nur niedrige Werte aufweisen. Diejenigen Fehler, die durch das 
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Tabelle 3. Fehlergröße beim Berechnen der stomatären Transpiration nach den 
in den Abb. 2 und 5 dargestellten Versuchen bestimmt. 











PER Kutikulärer Anteil in | ?°% des kutikulären 
Spaltweite | ration mg/h Stomatärer 
“ 25 qcm Blatt- Anteil % des sto- % des sto- 

scheibe mg matären mg matären 

Anteils Anteils 
5,5 142 133 9 6,8 23 1,6 
3,1 130 121 a 7,5 2,3 1,8 
1,1 112 103 9 8,7 2,3 2,1 
0,65 92 83 9 10,8 2,3 2,5 
0,35 75 66 9 14,0 2,3 3,1 
0,1 54 45 9 20 2,3 5,1 




















kutikuläre ,,incipient drying‘ und durch die Schwankungen der kutikulären 
Transpiration zustande kommen und dadurch die Berechnungen der stoma- 
tären Transpiration beeinflussen, betragen bei Spaltweiten größer als 1 u 
höchstens etwa + 2,1% und bei Spaltweiten unter 1 u höchstens etwa 
+ 5,1% des stomatären Anteils. f 

Die obige Berechnung ist auf die Annahme gegründet, daB die 
kutikuläre Transpiration der Unterseite derjenigen der Oberseite gleich- 
kommt. Die Richtigkeit dieser Voraussetzung geht aus den folgenden 
Überlegungen hervor. 

Kehren wir zum Versuch Abb. 2 zurück. Nach 23 Min. werden die 
Spaltöffnungen als geschlossen registriert. Dies bedeutet nur, daß Öff- 
nungsweiten von 1 # oder mehr nicht vorkommen, noch kleinere, d. h. 
submikroskopische Öffnungsweiten müssen aber, wenigstens unmittelbar 
nach dem Ablauf der 23 Min. existieren, und da gerade die kleinsten 
Öffnungsweiten die relativ größte Bedeutung für die Transpirations- 
leistung haben, so muß die submikroskopische Schließphase von einem 
beträchtlichen Transpirationsfall begleitet sein. Aus dem Versuch ist 
aber nicht zu ersehen, ob diese Schließphase mit einem absoluten 
Schließen endigt, so daß die übrigbleibende Transpiration nur kutikulär 
ist, oder ob in dieser Transpiration noch ein stomatärer Anteil steckt. Am 
Ende des Versuchs beträgt die Gesamttranspiration des Blattes 11,5mg/h 
und 25 qem Blattscheibe. Die kutikuläre Transpiration der Oberseite 
ist bei der gegebenen Evaporation 4,5 mg/h, 25 qem (Abb. 5). Die Ge- 
samttranspiration der Unterseite ist demnach 11,5—4,5 = 7 mg. Beim 
vollkommenen Spaltenschluß wären diese 7 mg als ein Maß der kuti- 
kulären Transpiration der Unterseite aufzufassen. Werden derartige 
Endwerte der Gesamttranspiration der Unterseite bestimmt, so ergeben 
sich aber große und anscheinend ganz unregelmäßige Schwankungen. 
Die Endwerte können beträchtlich höher als der doppelte Wert der 
kutikulären Wasserabgabe der Blattoberseite liegen, es kommt aber auch 
vor, daß sie damit genau zusammenfallen. 


Der stomatäre Regulator in der pflanzlichen Transpiration. 43 


Die Kurve À, Abb. 2 und ebenso die übrigen Versuche (Abb. 6, 7) 
müssen daher betreffs des Endstadiums der Transpiration folgender- 
weise erklärt werden: Das submikroskopische Spaltenschließen erreicht 
in den verschiedenen Versuchen verschiedene Endstadien und resultiert 
nur dann und wann in einem vollkommenen Schließen der Stomata. Dies 
bedingt die großen Schwankungen der Endtranspiration. Dann und wann 
kommt es vor, daß die Endtranspiration bis auf Werte herabfällt, die mit der 
doppelten Größe der kutikulären Transpiration der Blattoberseite zu- 
sammenfallen. Die kutikuläre Transpiration der Blattunterseite kann in 
diesen Fällen nicht größer als der kutikuläre Anteil der Blattoberseite sein. 
Der Wert ist als ein Maximumwert der kutikulären Transpiration der 
Blattunterseite zu betrachten. Es wird daraus der Schluß gezogen, daß 
die beiden Blattseiten in gleichem Maße kutikulär transpirieren. Die Ab- 
weichungen dürften jedenfalls den Fehler von + 25%, der in die Berech- 
nungen der kutikulären Transpiration schon eingeht, nicht übersteigen 
(vgl. 8. 41). 

Die Untersuchungen von Kamp (a. a. 0.) ergeben auch, daß keine 
großen Unterschiede zwischen den beiden Seiten hinsichtlich der kuti- 
kulären Transpiration zu erwarten sind. Wie schon erwähnt, konnte 
Kamp zeigen, daß nicht die Dicke, sondern die innere Beschaffenheit der 
Kutikula in erster Linie für die Wasserdurchlässigkeit entscheidend ist. 


3. „Ineipient drying“ der Interzellularwände. 

Bei der ‚inneren Transpiration‘ wird das Wasser von den Paren- 
chymwänden an die Interzellularen abgegeben. Es besteht daher ein 
Gefälle der Wassersättigung zwischen den inneren und äußeren Schichten 
der Zellwände. Die innerste Schicht der Zellwand hat den Dampfdruck 
des Zellsaftes, nach außen nimmt die Dampfspannung ab, und diese Ab- 
nahme wächst mit der Evaporation an. Dadurch muß wenigstens theo- 
retisch die Wasserabgabe relativ verzögert werden. Die Dampfspannung 
der Zellwand wird auch durch Änderungen des Wasserdefizits ver- 
schoben. Steigt das Wasserdefizit, so kommt eine Steigerung der os- 
motischen Saugung der Zelle zustande, und die Dampfspannung wird in 
sämtlichen Schichten der Zellwand abnehmen. Auch dadurch kann die 
innere Transpiration erniedrigt werden. Auf diesen Mechanismus der 
Transpirationseinschrankung wird vorallem von englischen und amerika- 
nischen Autoren großes Gewicht gelegt. Gerade dadurch soll die Pflanze 
ihre Wasserbilanz regulieren, den Stomata wird dagegen eine nur unter- 
geordnete Bedeutung beigemessen. Die einschlägige Literatur ist von 
RENNER (1915, S. 639), Knıcet (1917, S. 221) und Huser (1923, S. 480) 
besprochen worden. 

Es ist mit groBen Schwierigkeiten verbunden, diesen Effekt des ,,in- 
cipient drying‘ zu messen, und die Hypothese von seiner großen Be- 
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deutung als Transpirationsregulator wurde auch nicht auf solche Ver- 
suchsdaten gegründet, sondern hauptsächlich auf eine mangelnde Über- 
einstimmung zwischen Spaltweite und Transpiration. In Versuchen über 
die Beziehungen zwischen Spaltweite und Transpiration wurden dann 
und wann Fälle gefunden, wo keine Korrelation hervortrat (z. B. Luoyp 
1908, 1912, Sureve 1914, Knicut 1917). Auf diese Frage werde ich 
weiter unten zurückkommen (S. 58—63). 

Nach den theoretischen Ausführungen von RENNER (1915, S. 639) 
über die physikalisch-physiologischen Bedingungen des_,,incipient 
drying‘‘ scheint es aber sehr fraglich zu sein, ob die Transpiration durch 
diesen Mechanismus merkbar beeinfluBt werden kann. Versuche von 
Huser (1923), um die Wirkung der Sättigungsunterschiede auf die 
Transpiration experimentell festzustellen, haben auch gezeigt, daB dem 
, incipient drying“ ein jedenfalls sehr beschränkter Wirkungsbereich zu- 
kommt. Die theoretische Méglichkeit einer derartigen Einwirkung des 
gelinden Austrocknens besteht jedoch immerhin, und da die Objekte in 
meinen Versuchen beträchtliche Wasserdefizite erlitten, so war eine ein- 
gehende Untersuchung über diesen Punkt nicht zu umgehen. Sie wurde 
in folgender Weise durchgeführt. 

In Versuch Tabelle 1 und Abb. 2 wurden Wasserreserve, Spaltweite 
und Transpiration gleichzeitig erniedrigt. Bei einer durchschnittlichen 
Spaltweite von z.B. 1 „ beträgt das Wasserdefizit etwa 10%. In den 
übrigen Versuchen war das Wasserdefizit im 1 w-Stadium im allgemeinen 
weit höher, z. B. 14, 16, 19, 20, 25, 27, 30, 33, 36, 39%. Wie schon er- 
wähnt (S. 26), beansprucht das hydroaktive Stomataschließen gewisse 
Zeiten, es kann daher nicht mit den schnellen Veränderungen der Was- 
serbilanz gleichen Schritt halten. Je stärker das Blatt transpiriert, um 
so größer muß das Wasserdefizit im 1 „-Stadium ausfallen. Die obigen 
Werte sind aus Versuchen verschiedener Evaporations- und Trans- 
spirationsbedingungen gewählt. Das maximale Wasserdefizit war 39%. 

Es soll nun ein Vergleich zwischen den Transpirationswerten bei 
höheren und niedrigeren Wasserdefiziten, aber bei im übrigen gleichen 
Transpirationsbedingungen angestellt werden. Als Öffnungsweite der 
Stomata wird dabei 1—2 u gewählt. Größere Öffnungsweiten kommen 
nicht in Frage, weil das Wasserdefizit hier zu niedrig liegt, kleinere sind 
auch nicht zu brauchen, weil die submikroskopischen Öffnungsweiten 
leicht hineinspielen können. Die Transpiration ist ja bei den sub- 
mikroskopischen Spalten gegen Veränderungen der Stomata sehr emp- 
findlich, und die Messungsfehler bei diesen Öffnungswerten würden daher 
einen relativ größeren Einfluß erhalten (vgl. Abb. 2 B). 

Zunächst ist an Blättern von der Spaltweite 1—2 u die Transpiration 
bei niedrigen Wasserdefiziten zu bestimmen. Birkenblätter von nie- 
drigen Spaltweiten und mit Wasserdefiziten von etwa 2—6% wurden 
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nach der schon beschriebenen Methode untersucht (S. 27). Die Trans- 
spirationsmessung muB auf zwei Perioden von je 3—4 Min. be- 
schränkt werden. Eine längere Dauer würde das Wasserdefizit in die 
Höhe treiben, und submikroskopische Offnungsweiten wären auch zu be- 
fürchten. Das Ergebnis von 12 solchen Versuchen ist in Tabelle 4 wieder- 
gegeben. Dort sind in der Spalte ,,gefunden“ die in obiger Weise bei 
niedrigen Wasserdefiziten festgestellten Transpirationsraten zusammen- 
gestellt. Den höheren Wasserdefiziten entsprechende Transpirations- 
werte sind in der Spalte ‚‚berechnet‘‘ zu finden. Sie wurden in den Kur- 
ven der Abb. 8—11 interpoliert. Versuche und Berechnungen, die diesen 
Kurven zugrunde liegen, werden später beschrieben werden (S. 51—55). 

Tabelle 4 zeigt die Transpiration bei weit verschiedenen Wasser- 












































Tabelle 4. 
Spaltweite u Wasserdefizit % Stomatäre Transpiration 
mg/h Differenz 
Evapo- ‘ 25 gem in 
= aa Anfangs- und An- | End- 7 

25 gem Endwert nues vr wert ng gefun- | berech- A 

den net =e neten 
Wertes 
1122-26 330 3,0—4,2 3,6 3,1 5,8 45 | 143 | 164 | —21 | -12,8 
112791 4,2—5,2 4,7 6 8,7 7,4 151 180 | —29 | —-16,1 
1143-47 325 3,2—5,7 4,5 2,8 5,6 4,2 163 175 | -12 | — 6,8 
1149-52 5,7—3,1 4,4 5,9 8,7 7,3 173 175 | — 2} - 11 
120512 340 2,4—3,4 2,9 2,7 5,4 4,1 175 164 | +11] + 6,7 
121947 3,4—2,6 3 5,4 8,1 6,8 170 164 | + 6| + 3,7 
108 —ı2 360 1,7—1,2 1,5 2,7 5,6 4,2 151 145 | + 6 | + 4,1 
11517 1,2—2 1,6 5,6 81 69 | 143 | 145 | — 2 | - 1,4 
127-531 370 1,3—1,9 1,6 4,5 7,3 5,9 153 152 | + 1] + 06 
132-536 1,9—0,3 1,1 7,4 | 10,2 8,8 148 140 | + 8 | + 5,7 
14650 375 1,2—1,3 1,3 3,1 6,2 4,7 144 146 | — 2} - 14 
15155 1,3—1,2 1,3 6,4 9,4 7,9 141 146 | — 5 | — 3,5 

29610 378 0,9—1,7 1,3 1,6 4,1 2,9 131 154 | —23 | -15 
21-15 1,7—0,8 1,3 4,3 6,8 5,6 139 154 | -15 | — 9,7 
27832 375 2,5—4,4 3,5 3,2 6,4 4,8 | 233 188 | +45 | +25,7 
23337 4,4—2,2 3,3 6,6 9,7 8,2 | 219 | 186 | +33 | +17,7 
30913 350 1,0—1,4 1,2 2,4 5,5 4 163 132 | +31 | +23,5 
31418 1,4—1,2 1,3 5,6 8,5 7,1 155 134 | +21 | +15,7 
32791 370 1,4—2,1 1,8 2,1 4,5 3,3 146 154 | — 8} - 5,2 
33236 2,1—1,2 1,7 4,7 6,9 5,8 139 152 | -13 | — 8,6 
35155 350 1,7—2,1 1,9 2,6 5,1 3,9 | 135 | 148 | -13 | - 8,8 
356400 2,1—3,1 2,6 5,3 À 6,5 133 160 | -27 | - 16,9 
49913 350 1,0—0,7 0,9 2,3 4,6 3,5 121 124 | — 3] — 2,4 

41418 0,7—2,1 1,4 48 7 5,9 121 136 | -15 | -11 
M=!-0,7% 
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defiziten und zwar betreffs der „gefundenen‘‘ Werte 2,9—8,8% und be- 
treffs der ,,berechneten“, in der Tabelle aber nicht angegebenen etwa 
10—39%. Diese Unterschiede wirken jedoch auf die Transpiration nicht 
merkbar ein. Die durchschnittliche Abweichung beträgt nur 0,7%. In 
den einzelnen Versuchen sind die Abweichungen zum Teil recht beträcht- 
lich und schwanken zwischen + 25,7 und — 16,9%. Diese Abweichungen 
haben aber nichts mit dem Wasserdefizit zu tun, sie sind ein Ausdruck 
der ‚normalen‘ Variationen, die unter allen Umständen durch die 
gewählte Versuchsmethode bedingt sind, und die auch in den Abb. 8 bis 
11 in demselben Maße erscheinen. Über ihre Ursache siehe unten. 

Aus dieser Kontrolluntersuchung geht hervor, daß die stomatäre Trans- 
spiration bei gegebener Spaltweite nicht einmal durch sehr beträchtliche 
Wasserdefizite meßbar beeinflußt wird. Das ,,incipient drying‘ der Inter- 
zellularwände kommt daher als Fehlerquelle der gewählten -Versuchs- 
methode nicht in Betracht. 


4. Einfluß der Luftbewegungen auf die Transpiration. 

Es wurde auch der Frage, in welchem Maße Luftbewegungen auf die 
Transpiration der Blätter einwirken, eine spezielle Untersuchung ge- 
widmet. Die Transpiration der in der Analysenwage hängenden Blätter 
wurde sowohl in geschlossener als in geöffneter Wage und in einem regu- 
lierbaren Luftstrom bestimmt. Da diese Versuche gleichzeitig an anderer 
Stelle (1932) beschrieben werden, genügt hier eine kurze Zusammen- 
fassung der Ergebnisse: 

Die schon in der geschlossenen Wage vorhandenen Luftkonvektionen 
werden durch Öffnen der Türe erhöht. Dadurch steigt die kutikuläre 
Transpiration um etwa 16%, und sie kann durch Wind bis auf 23% ge- 
steigert werden. Der maximale Effekt kommt schon bei einem Wind- 
wert von 1 m/Minute zustande, d. h. bei einer Luftbewegung, die in den 
Größenbereich der Konvektionen fällt. 

Eine Steigerung der Luftbewegungen im Wageinneren durch Öffnen 
der Wagetüren erhöht auch die stomatäre Transpiration in demselben 
Maße oder durchschnittlich um etwa 19%. Wind steigert die stomatäre 
Transpiration bis auf etwa 160%, auf den Wert der geschlossenen Wage be. 
zogen. Davon entfällt der größte Teil auf die allerniedrigsten Windwerte, 
so daß die Hälfte der totalen Steigerung schon bei einer Luftbewegung 
von 3 m/Minute erreicht ist. Etwa 30 m/Minute genügt, um die maxi- 
male Steigerung hervorzubringen. 

Es wurde auch die Beobachtung gemacht, daß die Steigerung der 
Transpiration durch Wind von der herrschenden Evaporation abhängig 
ist. Diese Erscheinung ist von FrRBAS (1931) näher studiert worden. Er 
konnte zeigen, daß die Förderung der Transpiration durch Wind mit 
wachsender Evaporation stetig abnimmt. Die Erklärung scheint mir in 
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Änderungen der Konvektionen zu liegen. Man muß ja annehmen, daß 
diejenigen Faktoren, die zu einer Erhöhung der Transpiration führen, 
auch auf die Konvektionen steigernd einwirken (vgl. a. a. O. 1932). 

Die Ergebnisse sind für unsere Untersuchung wichtig. Sie zeigen näm- 
lich, daß die Transpiration der in der geöffneten Wage hängenden Blätter 
gegen Luftkonvektionen sehr empfindlich ist. Da die Luftkonvektionen 
nicht konstant und nicht kontrollierbar sind, so kann dadurch ein we- 
sentlicher Fehler bedingt werden. 

Wahrscheinlich sind die Schwankungen der Ausschläge, wie sie hier in 
Tabellen und Abbildungen auftreten, hauptsächlich durch Schwankungen 
der Luftkonvektionen bedingt. 


5. Der Wundeinfluß. 

Aus jedem Versuchsblatt wurde vor dem Anfang der Transpiration 
ein kleines Stück der Scheibe zwecks Stomatamessung ausgeschnitten, 
und im Laufe des Versuches wurde noch eine zweite Probe derselben Art 
genommen. Dadurch ist eine Wundfläche von höchstens 7,5 qmm ent- 
standen (Dicke des Blattes max. 0,25 mm, Länge der Wundfläche 
25—30 mm). Der Zellsaft liegt hier offen ausgebreitet, und es fragt sich: 
wie groß ist die Verdunstung dieser Wundfläche? Um dies zu entscheiden, 
wurden einige Messungen angestellt. Dabei kamen Blätter mit geschlos- 
senen Spalten zur Verwendung, so daß die Transpiration während des 
Versuches nur langsam abnahm. Nachdem die Transpiration des unver- 
wundeten Blattes bestimmt war, wurde ein kleines Stück, etwa 5x 10 mm 
groß, aus der Blattscheibe ausgeschnitten und die Transpiration wieder 
während 15—20 Min. festgestellt. Die normale Abnahme der Transpira- 
tion wurde an Kontrollblättern gemessen und als Korrektion eingeführt. 
9 Versuche gaben folgende Verdunstungsraten in Milligramm pro Stunde 
und für eine Wundfläche von 7,5 qmm: 0,6, 1,1, 1,1, 1,4,0,9, 1,5, 1,5, 1,4, 
0,8 = Mittel 1,15. Wegen der unbedeutenden GréBe der Wundtranspira- 
tion sind die groBen Schwankungen der Werte nicht zu vermeiden. Die 
Evaporation war 390—407 mg pro Stunde und 25 qem (Blattevaporimeter). 

Die Evaporation der Wundfläche, bezogen auf die kutikuläre und 
stomatäre Transpiration geht aus folgender Zusammenstellung hervor : 


Evemeration MORE, SO GON so.» 41+ « 04 ss es ss à 2 « 400 
Kutikuläre Transpiration mg/h, 25 qem Blattscheibe (Abb. 5) . . . . 14 
Stomatäre Transpiration mg/h, 25 qem Spaltweite lu (Abb. 11) . . . 147 
Stomatäre Transpiration mg/h, 25 qem, Spaltweite 8x (Abb. 11). . . 248 
Evaporation der Wundfläche mg/h, 7,5 qmm. . . . . . . . . . . . 1,15 
Evaporation der Wundfläche in % der kutikulären Transpiration . . 8,6 


Evaporation der Wundfläche in % der stomatären Transpiration, Spalt ly 0,8 
Evaporation der Wundfläche in % der stomatären Transpiration, Spalt 84 0,5 


Die Werte der kutikulären und der stomatären Transpiration sind aus 
den Kurven von Abb. 5 und 11 interpoliert. 
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Dadurch ist gezeigt worden, daß die Messung der stomatären Trans- 
spiration durch die Evaporation der Wundfläche nicht merkbar beeinflußt 
werden kann. Die kutikuläre Transpiration wurde nicht an verwundeten 
Blättern bestimmt und bleibt daher von dieser Fehlerquelle unberührt. 


IV. Das Primärmaterial. 

Wir sind jetzt in der Lage, die stomatäre Transpiration aus Versuchen 
wie den in Tabelle 1 und Abb. 2 dargestellten zu berechnen. Nach dem 
auf S. 40—41 angebenen Verfahren ist die kutikuläre Transpiration in der 
Kurve B, Abb. 5 zu interpolieren und von den Werten der Gesamt- 
transpiration zu subtrahieren. ‚Die da- 
durch entstehende Kurve der stoma- 
tären Transpiration würde mit der 
Kurve der Gesamttranspiration der Ge- 
stalt nach übereinstimmen, sie würde 
nur etwas niedriger liegen. 

Im Versuch Tabelle 1 war die Eva- 
poration etwa 260 mg pro Stunde und 
25 gem (Blattevaporimeter). Um den 
Verlauf der Versuche auch bei höheren 
und niedrigeren Werten der Evapora- 
tion zu zeigen, sollen noch zwei Be- 
spiele aus den Versuchsprotokollen an- 
geführt werden. Ein Versuch bei nie- 
driger Transpiration, etwa 150 mg pro 
Stunde, ist in Tabelle 5 dargestellt, 
und Tabelle 6 ist das Bei- 
spiel einer hohen Evapo- 
ration. Die Angaben der 
Evaporation und Spalt- 
weite sind hier abgekürzt 

und diejenigen der Trans- 
Abb. 6. Stomat. Transp. ema Transpiration in mg pro operation durch Berech- 
Stunde und 25 qm der Blattunterseite; Erklärung im übrigen nungen der kutikulären 
pire und stomatären Anteile 
erweitert worden. In der 2. Spalte ist die Zeitdauer zwischen den Wä- 
gungen angegeben. Die 4. Spalte enthält als MaB der Spaltweite einen 
aus den Offnungswerten am Anfang und Ende jeder Periode berech- 
neten Durchschnitt. Nach der vorher (S. 40—41) angegebenen Methode 
wird die kutikuläre Transpiration der beiden Blattseiten in Kurve B, 
Abb. 5 interpoliert und die Größe des stomatären Anteils berechnet. 
Abb. 6 und 7 sind nach den Tabellen 5 und 6 gezeichnet und zeigen, wie 
die stomatäre Transpiration im Verhältnis zur Spaltweite verläuft. 













Der stomatäre Regulator in der pflanzlichen Transpiration. 49 


Tabelle 5. 2 Blätter. Fläche 2 x 47,7 gem. Frischgewicht 0,800 g. 
































Minuten Transpiration 
mg/h und 
Spaltweite 
a = mr “ 25 qem der 
a | on | ses TS me | Friech- un ok Unterseite 
nait rues “Ty kuti- | seite | kutiku- 
kuläre+| kuti- | lire + | stoma- 
stoma- | kulär | stoma- | tare 
a tare tare 

4 4 7,8 11,5 | 215 91 2,5 88,5 | 86 

14 10 146 7,4 30,5 | 230 | 96 2,5 | 93,5 | 91 

18 4 7 12 224 | 94 2,5 | 91,5 | 89 

22 4 6,1 12 224 94 2,5 91,5 | 89 
27 5 5,9 15 225 94,5 2,5 92 89,5 
32 5 148 5,7 15 225 94,5 2,5 92 89,5 

37 5 3,9 14 210 | 85 2,5 82,5 | 80 

42 5 3,5 12,5 | 187 79 2,5 76,5 | 74 
46 4 3,3 10 190 | 79,5 | 2,5 | 77 74,5 

51 5 158 1,6 11 167 70 2,5 67,5 | 65 
56 5 0,7 10,5 | 160 | 66,5 2,5 64 61,5 
65 9 0,2 15 132 55,5 2,5 53 50,5 

70 5 0,07 6,5 99 | 42 2,5 | 39,5 | 37 

82 12 157 0,03 14 85 37 2,5 34,5 | 32 
93 11 160 0 10,5 74 31,5 2,5 29 26,5 
102 9 0 8,5 | 73 30,5 2,5 28 25,5 

131 29 0 22 59 25 2,5 22,5 | 20 


Tabelle 6. 2 Blatter. 


Fläche 2 x 52,3 qcm. 











Frischgewicht 0,785 g. 


















































Minuten Transpiration 
mg/h und 
Spaltweite 
Evaporation in a 25 qcm der 
Länge mg/h 
Sa. | der | 25 qem = aig” ihe Blatt FM Unterseite 
ne Periode gewicht | Lui | seite | kutiku- 
® Ikuläre+| kuti- | läre + | stoma- 
stoma- | kulär | stoma- täre 
täre täre 
2 2 5,9 42 1610 | 600 16 584 568 
7,5 5,5 940 8,7 102 | 1410 | 530 16 514 498 
13 5,3 940 1,5 82 1130 | 428 16 412 396 
18 5 0,7 67 1026 | 385 16 369 353 
23 5 970 0,2 49 750 | 286 17 263 246 
26 3 0 26 665 | 249 17 232 | 215 
29 3 1000 0 17 435 | 162 17 145 128 
4 


Planta Bd. 17. 
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Verglichen mit dem in Abb. 1 wiedergegebenen Versuch bieten die 
Kurven der Abb. 6 und 7 prinzipiell nichts Neues. Der Unterschied dieser 
Versuche liegt im Evaporationswert und in der dadurch bedingten 
TranspirationsgrôBe und der Geschwindigkeit des StomataschlieBens. 

Es wurden zusammen 15 Versuchsserien unter verschiedenen Eva- 
porationsbedingungen ausgeführt, und zwar an Evaporationen zwischen 
etwa 100 und 1000 mg pro Stunde. Bei den höheren Werten der Eva- 
poration war es immer mit großen Schwierigkeiten verbunden, Blätter 





Minuten 
Abb. 7. Erklärung siehe Abb. 6 und 2. 


mit weitgeöffneten Spalten zu finden. Solche Versuchsserien konnten nur 
an Schönwettertagen vorgenommen werden, und die Stomata erreichten 
dann nur ausnahmsweise höhere Werte. War z. B. Regen in den Morgen- 
stunden gefallen und wurde der Himmel etwa um 10 Uhr schnell heiter, 
dann war es möglich, an noch beschatteten Baumzweigen Blätter mit 
ziemlich weitgeöffneten Spalten zu finden. Die Zeitdauer dieser höheren 
Öffnungswerte muß aber unter solchen Umständen in Minuten gerechnet 
werden, weil die Wasserreserve schnell in das suboptimale Gebiet hinab- 
fällt. Zwar können die Stomata abgeschnittener Blätter durch geeignete 
Behandlung zu Öffnungsbewegungen gebracht werden, wie schon er- 
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wähnt wurde, höhere Öffnungswerte sind aber auch dann nur selten, weil 
die richtigen Proportionen zwischen Licht, Verdunstung und Wasser- 
absorption nur ausnahmsweise getroffen werden. Aus diesen Gründen 
war es nicht tunlich, mit höheren Evaporationen als 1000 mg pro Stunde 
zu arbeiten, obwohl Evaporationswerte im Freien beträchtlich höher, 
z. B. bis zu 1800 mg pro Stunde, gefunden wurden. 


V. Die Beziehung der stomatären Transpiration zur Evaporation. 
In Abb. 6 B und 7 B wurde gezeigt, wie weit die Transpiration von 
der Spaltweite abhängt. Wegen der entscheidenden Bedeutung der 
Stomata, die hier zutage tritt, kann ein Vergleich zwischen Transpiration 
600 
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Abb. 8. Stomat. Transp. = stomatäre Transpiration der Blattunterseite in mg pro Stunde und 

25 qem. Evaporation = die Verdunstung des Blattevaporimeters in mg pro Stunde und 25 gem. 

Die Werte sind aus Kurven wie 6B und 7B interpoliert. Punkte = die Transpiration bei einer 
Spaltweite von lu. Ringe = die Transpiration bei einer Spaltweite von 4u. 

und Evaporation nur bei einem bestimmten Offnungswert oder fiir einen 

bestimmten Bezirk der Spaltweite gemacht werden. Das Verhältnis 

Transpiration: Evaporation (7/Z) muß z.B. bei den Öffnungsgrößen 1 

und 6 yu weit verschiedene Werte ergeben. Aus den hier vorliegenden 
4* 
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Versuchsergebnissen, wie sie in den Abb. 6 und 7 dargestellt sind, ist 
es aber möglich, die Beziehung der stomatären Transpiration zur Evapo- 
ration unter Berücksichtigung der Spaltweite festzustellen. Eine gra- 
phische Darstellung dieser Beziehung hat dabei zwischen den folgenden 
zwei Wegen zu wählen. 


a w, 
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Abb. 9. Erklärung siehe Abb.8. Punkte = die Transpiration bei einer Spaltweite von 2u. 
Ringe = die Transpiration bei einer Spaltweite von 6 u. 


A. Der Transpirationswert wird als Durchschnitt der fiir einen be- 
grenzten Offnungsbezirk erhaltenen Wert berechnet. In Abb. 6 B gibt es 
z.B. für das Öffnungsgebiet 3—4 u 3 Transpirationswerte. Daraus ist ein 
Mittelwert zu berechnen. Die entsprechende Evaporation ist 159mg. Aus 
den übrigen Versuchen werden bei anderen Evaporationsgrößen ähnliche 
Mittelwerte genommen und zusammengestellt. Das Diagramm T:E 
würde dann für die Öffnungsweite 3—4 u gelten. Wegen des schnellen 
Ansteigens der Transpiration bei den niedrigsten Öffnungsraten wäre es 
notwendig, die Spaltbreite hier in noch kleinere Bezirke einzuteilen. 
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B. Statt den Transpirationswert als Durchschnitt eines begrenzten 
Offnungsgebietes zu berechnen, kann er auch in den B-Kurven Abb. 6 
und 7 interpoliert werden. Diese Kurven sind ja in gewisser Weise 
Durchschnittswerte. Nach dieser Methode ist für jede gewählte Spalt- 
breite ein Transpirationswert zu ermitteln, und das macht für die 15 Ver- 
suchsserien 15 verschiedene Werte. So viele Werte sind nach der erst- 
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Abb. 10. Erklärung siehe Abb.8. Punkte = die Transpiration in dem Augenblick, 
wo das StomataschlieBen die untere Grenze der mikroskopisch sichtbaren Offnungsweite erreicht. 
Ringe = die Transpiration bei einer Spaltweite von 8 u. 


genannten Methode nicht zu erhalten. In Kurve B, Abb. 6 gibt es z. B. 
3 Werte bei einer Spaltweite 3—4 u, aber keinen einzigen auf den Ge- 
bieten 2—3 und 4—5 u. 

Das unter B angegebene Verfahren wurde daher gewählt. Aus den 
15 Versuchen, graphisch dargestellt wie die Abb. 6 und 7 B, wurden 
Transpirationsraten bei den Öffnungsweiten 1 und 4 y interpoliert und 
in Abb. 8 zusammengestellt. Die den Spaltbreiten 0, 2, 6 und 8 y ent- 
sprechenden Transpirationsraten sind in den Abb. 9 und 10 zu finden, 
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und diese sämtlichen Kurven sind mit der Kurve der kutikulären Trans- 
spiration in Abb. 11 wiedergegeben. Die großen Schwankungen der 
0-Werte, Abb.10 ,,0“, sind durch die hohe Empfindlichkeit der Trans- 
spiration gegen die kleinsten Öffnungsweiten bedingt. Wie schon hervor- 
gehoben, entsprechen diese ,,0“-Werte nicht dem wirklichen Endstadium 
des StomataschlieBens, sondern nur dem mikroskopisch sichtbaren. 
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Abb.11. Zusammenstellung der Kurven der Abb. 8—10 und 5B. Ausgezogene Kurven = die 
stomatäre Transpiration in mg pro Stunde und 25qcm bei den Spaltweiten 1, 2, 4, 6 und 8u 
und bei der Zi Grenze des mikroskopisch sichtbaren Stomataschließens (,,0‘). Gestrichelte 
Kurve = die kutikuläre Transpiration in mg pro Stunde. Evaporation, Erklärung siehe Abb. 8. 


Durch die submikroskopische Schließphase wird die Transpiration 
der Blattunterseite von der ,,0“-Linie bis auf die 0-Linie erniedrigt. Die 
Anteile der kutikulären Transpiration und diejenigen der stomatären bei 
den submikrospischen Öffnungsweiten und den mikroskopischen Off- 
nungsweiten bis 1 y gehen aus der Abb. 11 hervor. 

Übrigens ergibt sich aus den Abb. 8—11, daß zwischen stomatärer 
Transpiration und Evaporation keine strenge Proportionalität besteht. 
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Die Leistungsfähigkeit der Stomata steigt mit der Evaporation etwas an, 
so daß die Verdunstung bei den höheren Evaporationswerten relativ größer 
ist als bei den niedrigeren. Der Unterschied ist bei großer Öffnungsweite 
nur unbedeutend und z. B. bei einer Öffnung von 8 u nicht sicher festzu- 
stellen. Hier herrscht daher Proportionalität zwischen Transpiration und 
Evaporation. Mit sinkender Spaltweite tritt ein Unterschied zutage, erreicht 
aber erst bei den submikroskopischen Öffnungen größere Werte. Wir 
werden auf diese Frage zurückkommen (Kap. VIII). 


VI. Die relative Transpiration der Spaltöffnungen 
und ihre Beziehung zur Spaltweite. 

Die Transpirationsgröße, bezogen auf die gleichzeitige freie Ver- 
dunstung einer gleich großen Fläche, ist allgemein als relative Transpira- 
tion oder Transpirationsvermögen bezeichnet worden. In ökologischen 
Untersuchungen wird diese Relation gewöhnlich ohne Rücksicht auf die 
Spaltweite bestimmt. Man unterscheidet auch nicht zwischen den 
stomatären und kutikulären Anteilen, sondern sucht nur festzustellen, in 
welchem Maße die verschiedenen Pflanzen befähigt sind, sich den wech- 
selnden Bedingungen der freien Verdunstung anzupassen. Beim Durch- 
lesen der einschlägigen Literatur kann man sich aber des Gefühls nicht 
erwehren, daß der Begriff ,,relative Transpiration“ oftmals keinen guten 
Klang hat. Es kann auch konstatiert werden, daß die Ursache in den 
großen Schwankungen der relativen Transpirationsraten liegt und in den 
Schwierigkeiten, diese Schwankungen zu erklären. 

Die relative Transpiration im obigen Sinne setzt sich aus verschie- 
denen Variablen zusammen: kutikuläre Transpiration, stomatäre Tran- 
spiration und ihre verschiedene Steigerung durch Wind, dazu noch an- 
deres wie Blattgröße und Blattgestalt. Schon aus diesem Grunde muß 
ein Vergleich zwischen den Werten der relativen Transpiration mit un- 
übersehbaren Schwankungen rechnen. 

Hierzu kommt, daß die Ermittelung der Größe auf die freie Ver- 
dunstung gegründet werden muß, und darin steckt eine Möglichkeit zu 
ganz beträchtlichen Verschiebungen. Aus den Untersuchungen von 
Brown u. EscomBe (1905), SIERP u. Noack (1921) und Srerp u. SEYBOLD 
(1927) wissen wir, daß Wind auf kleine Poren weniger transpirations- 
fördernd wirkt als auf eine freie Fläche. Ein Vergleich der Werte der 
relativen Transpiration setzt daher konstante Windverhältnisse voraus. 

Unter den hier erwähnten Variablen, die die relative Transpiration 
aufbauen, dürfte vor allem die Spaltweite ausschlaggebend sein. Darauf 
weist ja deutlich Abb. 11 hin. Eine nähere Analyse dieser Bedeutung der 
Spaltweite wird in der vorliegenden Untersuchung durch folgende Um- 
stände ermöglicht: Sämtliche Versuchsserien wurden unter denselben 
Windverhältnissen (‚ruhiger Luft‘) vorgenommen. Die Evaporation 
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wurde mittels der Blattevaporimeter (in Größe und Form mit den 
Blättern übereinstimmend) bestimmt. Das Blattmaterial war gleich- 
artig (rührte in 13 Versuchsserien von demselben Baum her). Die Trans- 
spiration wurde bei bestimmten Spaltweiten gemessen, und es wurde 
zwischen den stomatären und kutikulären Anteilen unterschieden. Es 
kann folglich sowohl die relative Transpiration der Stomata bei ge- 
gebener Spaltgröße als die relative Transpiration der Kutikula berechnet 
werden. 

Aus Abb. 5 ist zu ersehen, daß die relative Transpiration der Kutikula 
konstant ist und 0,017 beträgt. 

Die relative Transpiration der Stomata hängt von der Spaltweite ab, ° 
und sie wurde nach dem in Tabelle 7 gegebenen Beispiel berechnet. Die 


Tabelle 7. Berechnung der relativen Transpiration der Stomata 7) 
nach den Daten von Tabelle 5. E 








Beanoration | te | non 
pu À Durchschnitt mg/h 2 
E während einer 25 gem 
Periode Ts 
7,8 86 0,59 
146 7,4 91 0,62 
7 89 0,60 
6,1 89 0,60 
5,9 89,5 0,61 
148 5,7 89,5 0,61 
3,9 80 0,51 
3,5 74 0,47 
3,3 74,5 0,47 
158 1,6 65 0,41 
0,7 61,5 0,39 
0,2 50,5 0,32 
0,07 37 0,24 
157 0,03 32 0,20 
160 0 26,5 0,17 











Daten von Tabelle 7 sind der Tabelle 5 entnommen. In Abb. 12 sind die 
so ermittelten Werte der Tabelle 7 durch Kreuze angegeben. In derselben 
Weise wurde die relative Transpiration nach den übrigen 14 Versuchs- 
serien berechnet und in Abb. 12 eingetragen. 

Wegen der submikroskopischen Üffnungsweiten liegen die empiri- 
schen Werte der relativen Transpiration bei der Spaltbreite 0 zu hoch. 
Die Kurve muß theoretisch und wohl auch praktisch in Origo enden. 

Die Versuchsserien umfassen das Evaporationsgebiet 100 bis 
1040 mg/h, 25 gem. Bei dieser Form der Darstellung scheint die relative 
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Transpiration der Stomata von der Evaporationsgröße unabhängig zu 
sein. Die Abhangigkeit, die tatsächlich vor allem bei den niedrigsten 
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Abb. 12. Die relative Transpiration in Beziehung zur Spaltweite. Ts = die stomatäre Transpi- 
ration in mg pro Stunde und 25 qem. E= die Evaporation in mg pro Stunde und 25 qcm (Blatt- 
evaporimeter). Zusammenstellung von 15 Versuchsserien. Eine derselben ist als Beispiel in 
Tab. 7 dargestellt. Die Werte beziehen sich auf die folgenden Evaporationen: Kreuz = Evapo- 
ration 146—160. Punkt = Evaporation 153—170. Ring leer = Evaporation 174—196. Ring mit 
Punkt = Evaporation 212—260. Ring vertikal geteilt = Evaporation 161—173. Ring horizontal 
geteilt = Evaporation 153—170. Ring mit Kreuz = Evaporation 630-700. Ring rechte Hälfte 
schwarz = Evaporation 935—1040. Ring linke Hälfte schwarz = Evaporation 935—1000. Ring 
obere Hälfte schwarz = Evaporation 610-675. Ring untere Hälfte schwarz = Evaporation 360. 
Quadrat (leer) = Evaporation 370. Quadrat diagonal geteilt = Evaporation 245—260. Quadrat 
horizontal geteilt = Evaporation 390—485. Quadrat untere Hälfte schwarz = Evaporation 445—505. 


Spaltweiten besteht, und die sich in der schwachen Krümmung der 
Kurven von Abb. 11 kundgibt, ist nicht groß genug, um in der Abb. 12 


hervorzutreten. 
Mit Erweiterung der Spalten steigt die relative Transpiration der 
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Stomata. Die Steigerung verläuft bei den niedrigsten Spaltweiten sehr 
schnell, bei den höheren immer langsamer und scheint bei der 10 u-Breite 
ganz aufzuhören. Zwischen den 7- und 10 u-Spalten ist die Steigerung nur 
unbedeutend. Im Maximum beträgt die relative Transpiration der Stomata 
etwa 65% der freien Verdunstung. 

Die relative Transpiration der Kutikula ist im Verhältnis zu derjenigen 
der Stomata ganz unbedeutend. Wird der kutikuläre Anteil nicht subtrahiert, 
sondern die relative Transpiration auf die totale Wasserabgabe berechnet, 
80 hängt das Ergebnis auch dann in erster Linie von der Spaltweite ab. 

Eine Berechnung der relativen Transpiration ohne Rücksicht auf 
die Spaltweite wird folglich zu weit verschiedenen Ergebnissen führen. 
In dieser Weise ermittelte Masse der relativen Transpiration würden bei 
den Betula-Blättern zwischen 2 und 67% schwanken. Es gibt in der 
Literatur eine Menge Beispiele von Berechnungen dieser Art, und sie 
zeigen tatsächlich auch „Schwankungen“ dieser Größenordnung. Darin 
steckt wohl die wichtigste Ursache der großen Meinungsverschiedenheit 
betreffs der Möglichkeit die relative Transpiration als Begriff und als 
ökologischer Faktor zu fassen. 

Bei einer Spaltweite von 10 u beträgt das Porenareal der Spalt- 
öffnungen 2,2% der Blattunterseite (vgl. Tabelle 8, S. 67). Die Trans- 
spiration bleibt dabei um 33% hinter der freien Verdunstung zurück. Die 
auf die Untersuchungen von Brown u. Escomge (1905) zurückgehende 
Ansicht, daB die Porenverdunstung sich der freien Wasserfläche nähert, 
kann somit erst auf weit höhere Porenareale bezogen werden. Solche 
Porenareale werden aber von den Blättern nicht entwickelt. Diese 
„klassische Ansicht“ ist von SIERP u. SEYBOLD (1927, 1929) durch Unter- 
suchungen an Porensystemen widerlegt worden. Damit stehen folglich 
meine Messungen an den Birkenblättern in vollem Einklang. 


VII. Die Beziehung der stomatären Transpiration zur Spaltweite. 


Die schon gegebenen Beispiele des Primärmaterials (Abb. 2, 6 und 7) 
haben gezeigt, in welchem Maße die Transpiration von der Spaltweite ab- 
hängig ist. Es bleibt uns jedoch übrig etwas näher zu untersuchen, wie 
die Relation zwischen Transpiration und Spaltweite sich auf den ver- 
schiedenen Gebieten der Evaporation gestaltet. 

In den Abb. 2, 6 und 7 ist die Transpiration auf die Spaltweite be- 
zogen. Diese graphischen Bilder sind jedoch durch die Schwankungen 
der Evaporation einigermaßen beeinflußt worden und bedürfen in dieser 
Hinsicht einer Korrektion. Nach der in Abb. 11 gegebenen Darstellung 
des Zusammenhanges zwischen Transpiration und Evaporation kann bei 
jeder beliebigen Spaltweite ein Korrektionskoeffizient berechnet werden. 
Dadurch sind die ermittelten Transpirationsgrößen der einzelnen Ver- 
suchsserie auf denselben Evaporationswert zu beziehen. 
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Um die Abhängigkeit der Transpiration von der Spaltbreite auf den 
verschiedenen Evaporationsgebieten zu zeigen, sind in Abb. 13 die Ver- 
suchsergebnisse von 5 Serien zusammengestellt worden. Soweit Schwan- 
kungen der Evaporation vorhanden waren, wurden die Transpirations- 
werte in obiger Weise korrigiert. Diese 5 Kurven sind somit experimen- 
tell ermittelt. Theoretisch kônnen Kurven dieser Art für jeden be- 
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Abb. 13. Die Beziehung der stomatären Transpiration zur Spaltweite bei hied Werten 





der Evaporation und zwar 110, 230, 370, 640 und 1000 mg pro Stunde und 25 qem (Blattevapori- 
meter). Die Werte sind empirisch. — Erklärung im übrigen siehe Abb. 8. 


liebigen Evaporationswert durch Interpolation der Kurven von Abb. 11 
dargestellt werden. Als Beispel sei in Abb. 14 die Transpiration bei 
6 verschiedenen Evaporationsgrößen nach dieser Methode angegeben. 
Hier wurden auch die submikroskopischen Öffnungsweiten berück- 
sichtigt, so daß die Kurven in Origo enden. 

Aus dieser Darstellung ist zu ersehen, daß eine Spaltenerweiterung 
von beispielsweise 1 u eine Transpirationssteigerung verursacht, die ab- 
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solut genommen um so größer ist, je höher die Evaporation liegt. Nimmt 
die Spaltweite von 4 u auf 6 zu, so steigt die Transpiration bei einer Eva- 
poration von beispielsweise 600 um 30 mg/h, 25 qcem (Abb. 14). Bei der 
Evaporation 100 beträgt die entsprechende Steigerung nur etwa 7 mg/h, 
25 gem, d. h. sie liegt innerhalb der Grenzen der Schwankungen (vgl. 

Abb. 13, Evaporation 110). 
| Diese Steigerung ist relativ 
neal a etwa gleich groB wie diejenige 
bei der Evaporation 600, ab- 
solut ist sie aber zu klein, um 
durch vereinzelte Versuche 
festgestellt werden zu können. 
Wollte man die Abhängigkeit 
der stomatären Transpiration 
vonderSpaltweiteuntersuchen 
und würden die Spaltgrößen 


dabei innerhalb des Gebietes 
we: 5—10 u bei einer so niedrigen 
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Evaporation wie 110 gewählt, 
so wäre es wahrscheinlich nicht 
möglich, eine deutliche Ab- 
—? hängigkeit festzustellen. Die 

'” | Ergebnisse würden wie in Ab- 
a ii bild. 13, Evaporation 110, aus- 
fallen, und der Schluß, daß die 


Spaltöffnungen keinen größe- 
— ! ren Einfluß auf die Transpira- 
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PER nz 2 a Transpiration und Spaltweite, 
zur Spaltweite bei verschiedenen Werten derEvaporation und von LLOyYD (1908, 1912, 


und zwar 100, 200, 400, 600, 800 und 1000 mg. Die Werte . . 
sind in den Kurven von Abb. 11 interpoliert. 1913) wurde eine Regulierung 


der Transpiration durch die 
Spaltöffnungsbewegung sogar verneint. Nach seinen Befunden waren die 
Stomata mit Ausnahme der allerniedrigsten Spaltgrößen ohne Einfluß 
auf die Transpiration. Sein Ergebnis bildete den Ausgangspunkt mehrerer 
Untersuchungen (vgl. Knieut 1917, 8.221), die zur Ausbildung der ,,inci- 
pient drying‘“-Hypothese führten. Dadurch sollte erklärt werden, daß 
die Pflanzen, trotz der Unfähigkeit des Spaltöffnungsapparates, dennoch 
ihre Wasserbilanz regulieren können. Diese Entwicklung der Frage ist 
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nicht erstaunlich, wenn man sieht, wie viele Méglichkeiten es gibt, eine 
mangelnde Beziehung zwischen Spaltweite und Transpiration zu erhalten. 
Wird die Untersuchung z. B. bei einer niedrigen Evaporation vorge- 
nommen, so ist es, wie oben gezeigt wurde, nicht leicht, eine regulatori- 
sche Wirkung der Spalten zu finden. Nur bei den niedrigsten Spaltweiten 
würde sie klar zutage treten, und es wäre naheliegend, den obigen Schluß 
von LLoyD zu ziehen. In der Tat sind wohl auch die meisten Unter- 
suchungen in dieser Frage eben bei den niedrigen Größen der Evaporation 
vorgenommen worden, weil es nur dann leicht ist, weitgeöffnete Spalten 
zu finden. Untersuchungen dieser Art stoßen aber auch auf andere 
Schwierigkeiten. Vor allem war die Spaltöffnungsmessung eine Quelle 
der größten Unsicherheit. Es sollte nicht nur die Spaltweite exakt ge- 
messen werden, die Messungen mußten dazu für das Versuchsblatt 
gelten, und es war einfach nicht möglich, an demselben Blatt Transpira- 
tion und Stomataveränderungen gleichzeitig zu verfolgen. Die Spalt- 
öffnungsweite mußte daher an anderen Objekten bestimmt werden. Es 
wurde auch nicht immer auf die Evaporationsgröße Rücksicht genom- 
men. Die Messung der äußeren Faktoren wurde vielleicht auf Temperatur 
und relative Feuchtigkeit beschränkt. Eine Ermittelung dieser Faktoren 
nach den üblichen Methoden ist aber zu unempfindlich, um alle bei der 
Transpiration wirksamen Verschiebungen festzustellen. 

Es ist nicht nötig, eine zusammenfassende Darstellung sämtlicher 
über diese Frage vorliegenden Arbeiten vorzunehmen, da eine Menge An- 
gaben darüber z. B. bei SEYBOLD (1929 b, S: 628, 670) zu finden sind. 
Nur eine der letzten Arbeiten dieses Gebietes soll hier erwähnt werden. 

Transpiration und Spaltweite wurden von Kerr (1930) während 
24 Stunden stündlich festgestellt. Dabei kam die LLoypsche Alkohol- 
fixierungsmethode zur Verwendung, jedoch, wie es scheint, ohne Kon- 
trolle derjenigen Veränderungen, die beim Abziehen der Epidermis ent- 
stehen können, und die im vorigen schon erwähnt sind (S.28—29). Da 
die Durchführung der Transpirationsmessungen nicht an denjenigen 
Exemplaren, welche der Bestimmung der stomatären Appertur dienten, 
geschehen konnte, mußten andere Exemplare dafür gewählt werden. 
Ein Versuch mit Tradescantia guianensis (a.a.O., S. 437) zeigte in 
22 Stunden eine Temperatursteigerung von 12,510 auf 17,49, eine Steige- 
rung der Psychrometerdifferenz von 1,6 auf 2,4° und eine stündliche 
Wasserabgabe, die zwischen 0,35 und 2,60 mg/qem schwankte. Die 
Spaltbreite blieb aber in sämtlichen 23 Messungen unverändert 4,65 u! 
Dorstenia Contrayerva hatte in 23 Stunden und 24 Messungen konstant 
8,3 u Spaltbreite, Lantana hybrida konstant 9,11 u, Senecio vulgaris 
5,5 u, Silene rosea 6,64 u, Lamium purpureum 7,47 u, Urtica urens 
4,15 u und Pelargonium zonale 5,25 u. Im letzten Falle wurde nur ein 
einziges Mal 5,28 y registriert. Wie ist diese große Konstanz, sogar in 
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der zweiten Dezimale, während 24 Stunden zu erklären? Jeder, der mit 
Stomatamessungen ~twas gearbeitet hat, weiß, daß wenigstens Schwan- 
kungen vorkommen. Die Versuchspflanzen wurden zu Anfang des Ver- 
suches belichtet, und die Lichtstärke wurde bis zu Ende konstant ge- 
halten. 

In anderen Versuchen wurden die Pflanzen nach mehrstündigem 
Verdunkeln belichtet, 5 Stunden dem Licht ausgesetzt und dann wie- 
derum 5 Stunden verdunkelt. Die Messungen erstreckten sich über zwei 
solche Hell-Dunkelperioden von je 10 Stunden. Dem Wechsel der Be- 
lichtung folgt die Spaltöffnungskurve aller Versuchspflanzen. Bei Licht- 
eintritt ein Öffnen der Stomata, bei Verdunkelung Zurückgehen der Be- 
wegung. In den meisten Versuchen besteht eine Gleichförmigkeit zwi- 
schen den Kurven der Spaltöffnungsbewegung und der Transpiration. 
Eine Ausnahme bildet vor allem Papaver alpinum, dessen Transpiration 
am Ende des Versuches ansteigt, trotzdem die Stomataproben auf 
Schließbewegungen hindeuten. Ausnahmen dieser Art treten in weit 
größerem Umfang in anderen Versuchen auf, die bei beträchtlich höheren 
Temperaturen und mit Dauerbelichtung durchgeführt wurden. Hier sinkt 
die Transpirationskurve, trotzdem die Stomatamessungen auf Öffnungs- 
bewegungen hinweisen. Aus dieser mangelnden Übereinstimmung zwi- 
schen Transpiration und Spaltweite schließt KERL wie andere Autoren 
vor ihm, daß ein ,,incipient drying“ vorliegt. 

Die Versuche von KERL sind aber auch auf andere Weise zu erklären. 
Die Hell-Dunkelversuche, die eine Gleichförmigkeit zwischen der Spalt- 
öffnungsbewegung und der Transpiration in den meisten Fällen gezeigt 
haben, wurden bei niedrigen Temperaturen vorgenommen. Die gute 
Übereinstimmung zwischen Belichtung und Öffnungsbewegung bzw. 
zwischen Verdunkelung und Schließen deutet darauf hin, daß die Wasser- 
reserve der Blätter supraoptimal war. In den übrigen Versuchen, wo die 
Transpiration keine oder eine nur unregelmäßige Abhängigkeit von der 
Spaltöffnungsbewegung zeigte, war die Wasserbilanz wahrscheinlich viel 
niedriger: es herrschte eine weit höhere Temperatur und noch dazu 
Dauerbelichtung, übrigens weist KERL selbst auf ein ,,incipient drying 
hin, was wohl bedeuten soll, daß er mit einer Erniedrigung der Wasser- 
bilanz rechnet. Unter diesen Umständen muß in erster Linie untersucht 
werden, ob nicht die mangelnde Übereinstimmung zwischen Transpira- 
tion und Spaltweite in der Alkoholfixierungsmethode ihren Grund hat. 
Wie schon erwähnt (S. 28—29), kann das Lospräparieren der Epidermis 
je nach der Wasserbilanz des Blattes sowohl Öffnungs- als Schließ- 
bewegungen verursachen. Wenn eine Vergrößerung der stomatären 
Apertur bei sinkender Transpiration stattfindet, so ist es richtiger anzu- 
nehmen, daß diese Vergrößerung durch das Präparieren entstanden 
ist, als auf ein ,,incipient drying“ zurückzugreifen. Ein ,,incipient 
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drying‘‘ von dieser Wirkungsgröße ist noch niemals gefunden worden. 
Man weiß dagegen, daß die Spaltweite beim Losschneiden der Epidermis 
weitgehend verändert werden kann (vgl. oben S. 28—29, RENNER 1910, 
S. 492 und SrALFELT 1929 a, b, Sayre 1926, Scuorn 1929). Übrigens 
finden sich in den Versuchen keine Angaben über Evaporation und Luft- 
konvektionen, und die Messungen von Temperatur und Psychrometer- 
differenz sind zu unempfindlich, um die Transpiration des Blattes zu ver- 
folgen. 


1 Kerr (1930, S. 448) wendet sich auch gegen die Untersuchungen über die 
Pulsationen der Schließzellen, die von mir und russischen Forschern veröffent- 
licht worden sind: „Die Messungen wurden mikroskopisch durchgeführt, der- 
gestalt, daß das Blatt in Paraffinöl gebettet wurde (STÄLFELT 1927, 1928). Aber 
auch in diesem Falle liegt die Gefahr nahe, daß der verschiedene Öffnungsquer- 
schnitt der Spalten eine Pulsation vorgetäuscht hat. Mußte doch für jede Mes- 
sung ein neues Blattstück verwendet werden, da an dem einmal benutzten Blatt- 
stück durch das Paraffin jeder Bewegungsvorgang gehemmt wurde. Um dieser 
Fehlerquelle aus dem Wege zu gehen, benutzte ich zur Messung ein Mikroskop 
mit Illuminator.“ Der Einwand Kerıs bezüglich des „verschiedenen Offnungs- 
querschnitts der Spalten‘ wird dadurch entkräftet, daß ich sowohl die Messungs- 
fehler als die Breitenvariation des Spaltapparates festgestellt habe (1929, S. 720). 
Daß der Bewegungsvorgang durch das Paraffin gehemmt werden soll, ist wahr- 
scheinlich nicht richtig, dagegen kommt eine solche Hemmung durch das starke 
Mikroskoplicht zustande, was ich ausdrücklich hervorgehoben habe (1929 c, 
S. 723, 734). Daher sind die Volumveränderungen nicht unter dem Mikroskop 
direkt wahrzunehmen. Trotzdem wählt KERL gerade diese Methode, um zu zeigen, 
daß die Pulsationen überhaupt nicht existieren. Der Vertikalilluminator wurde 
übrigens auch von mir geprüft. Die Konturen von Zellen und Spalten treten aber 
hier nicht so scharf hervor wie unter dem Immersionsobjektiv. 

Meine Untersuchung über die Zellpulsationen wurde an Vicia Faba durch- 
geführt. Gestützt auf diese Ergebnisse, habe ich dann die Schwankungen des 
Öffnungsverlaufes bei Picea excelsa auch als Pulsationen gedeutet. Ich bezweifle, 
daß Kerr diese Messungen richtig wiederholt hat: erstens war die Objektbehand- 
lung eine andere — abgeschnittene Zweige, vielleicht auch trockenere Luft, so daß 
nicht höhere Öffnungswerte als 3,4 Zehntel erreicht wurden, während meine in- 
takten Objekte Ausschläge bis zu8—9 gaben —; zweitens findet KERL weit größere 
Schwankungen unter den einzelnen Nadeln als sie in meinen Versuchen vor- 
kommen. Eine Vorsichtsmaßregel bei diesen Messungen ist, daß nur Dorsalnadeln 
des Triebes gewählt werden. Meistens treten die Öffnungsbewegungen in den 
dorsalen Nadeln frühzeitiger ein als in den ventralen (a. a. O. 1926, S.6). In 
einer statistischen Untersuchung wie der hier diskutierten dürfen die dorsalen, 
lateralen und ventralen Nadeln daher nicht miteinander vermengt werden. Es 
ist mir nicht klar, ob KERL diesen Faktor berücksichtigt hat. Im Vergleich mit 
meiner Kurve (1928, S. 187) ist diejenige von KerL (1930, S. 449) nivelliert. Dies 
hat seinen Grund nicht in einer größeren Anzahl Messungen, sondern in den 
größeren Schwankungen der einzelnen Werte und in den zu geringen Öffnungs- 
weiten. 
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VIII. Die physikalischen Komponenten der stomatären 
Transpiration. 
1. Die Untersuchungen von Sierp, Seybold und Huber. 

Aus der gelieferten Darstellung iiber die Beziehungen zwischen Spalt- 
weite und Transpiration bzw. relativer Transpiration geht zunächst her- 
vor, daB diese Beziehungen nicht in einfachen Proportionalitäten be- 
stehen (vgl. z. B. Abb. 12-14). Dasselbe gilt betreffs der Transpiration 
als Funktion der Evaporation (Abb. 11). Ein Versuch, diese Beziehungen 
zu analysieren, wird daher ohne Zweifel auf ganz beträchtliche Schwierig- 
keiten stoBen. Es muB dabei von den Untersuchungen über die physi- 
kalischen Komponenten der Transpiration ausgegangen werden, und 
diese zeigen auf Schritt und Tritt, daB es gar nicht leicht ist, das Zusam- 
menspiel der verschiedenen Faktoren zu durchschauen. Die Physik der 
Transpiration bildet die Grundlage der Transpirationsuntersuchungen, 
und da gerade die physikalischen Momente in einer Reihe Arbeiten vor 
allem in den letzten Jahren behandelt worden sind, so kann ein Versuch 
zur Analyse der obigen Fragen immerhin mit giinstigen Voraussetzungen 
rechnen. Untersuchungen über die Abhängigkeit der Verdunstung von 
der Porengröße, dem Porenareal und der Porendichte sind von SIERP 
und SeysoLp (1927, 1928 und 1929) und Huser (1928 und 1930) publi- 
ziert worden. Es würde zu weit führen, eine zusammenfassende Dar- 
stellung aller dort behandelten Fragen zu geben. Ubersichten, auch die 
älteren einschlägigen Untersuchungen umfassend, sind in den erwähnten 
Arbeiten zu finden sowie auch in SEYBOLDs monographischer Darstellung 
(1929 b). 

In diesen physikalischen Untersuchungen kamen perforierte Folien 
aus Zink und Kupfer als Meßinstrumente zur Verwendung. 

SIERP u. SEYBOLD (1929) arbeiteten mit einem konstanten Poren- 
areal von 0,8% der perforierten Fläche, Porendurchmesser und Porenzahl 
wurden dagegen verändert. In den verschiedenen Folien war der Poren- 
durchmesser 2000, 100, 50, 20 und 10 u. Davon sind vor allem die 
Systeme der 10 „-Poren wichtig, da sie in den Größenbereich der Spalt- 
öffnungen fallen. Leider sind die feinsten Folien beim Gebrauch so unbe- 
ständig, daß es bisher nur möglich war, vereinzelte Messungen damit aus- 
zuführen. Durch diese Wahl der Porensysteme, wobei ein konstantes 
Gesamtporenareal in immer kleinere Poren ‚aufgelöst‘ wird, konnte die 
Verdunstungssteigerung durch die Vergrößerung des Gesamtperenum- 
fanges ermittelt werden. Merkwürdigerweise zeigte es sich dabei, daß die 
Verdunstungssteigerung etwa bei den 50 u-Poren aufhört. Bei Variation 
der Porengröße von 50 über 20 auf 10 u konnte keine Verdunstungssteige- 
rung nachgewiesen werden. Die Verdunstungswerte, als Funktion des Ge- 
samtporenumfanges, graphisch dargestellt, geben eine typische limiting 
factor-Kurve. Es wurde daraus von SIERP u. SEYBOLD (a. a. O.) der Schluß 
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gezogen, daß die Verdunstung bei konstantem Porenareal und bei wach- 
sendem Gesamtporenumfang einem Grenzwert zustrebt, der bei Poren, die 
im Größenbereich der Stomata liegen, erreicht ist. Dieser Grenzwert unter- 
steigt in den erwähnten Versuchen um etwa 30% die freie Verdunstung. 

Die Steigerung der Verdunstung durch Porenvermehrung wird durch 
Vergrößerung des Gesamtporenumfanges, d. h. durch die erhöhte Rand- 
feldverdunstung, verursacht. Das Anwachsen der Randfeldverdunstung 
in diesem Sinne setzt aber eine Akkumulierung des Wasserdampfes über 
den Poren voraus. Durch die Konvektionen der Luft wird dieser Dampf 
mehr oder weniger weggeführt, und SIERP u. SEYBOLD wollen gerade 
darin die Erklärung des unerwarteten Ergebnisses ihrer Versuche sehen. 
Sie sind der Meinung, daß die „ 
Wirksamkeit der Konvektionen um y 
so stärker ist, je kleiner die Poren Va u 
sind, so daß die Konvektionen im 
Größenbereich der 50—10 u-Poren Eau? Pr et 
schon eine maximale Verdunstung 84 CEE Es ae 
unterhalten. Eine Anderung des 
Gesamtumfanges der Poren kann / mm! 


daher bei diesen Porengrößen die u / ae 














Verdunstung nicht mehr beein- 
flussen (a. a. O., S. 264). @ 

In den Arbeiten von HUBER V4 
(1928, 1930) wurde die Abhängig- N N N N N 
keit der Verdunstung von der ? Zn go aa 


Porengröße untersucht. Die Po- pp.15. Relative Verdunstung (y, in Bruchteilen der 
ngrö freien Verdunstung) als Funktion des Porenareals 
= Ben waren 1 om, 1 gu (x, in Prozent der Gesamtfläche). Die Kurven 1qmm, 


und 2000 qu und die entspre- 2000 qu und 80 qu nach HUBER 1990, 8. 845 und 848 
chenden Durchmesser 11,3 mm, ‘hot. Sp = Relative Tespitation der Birken- 
1,13 mm und 50—53 u. Eine ein- 
zige Messung wurde auch mit einer Kupferfolie vorgenommen, deren 
Porendurchmesser nur 10 war. Die Versuchsergebnisse stammen da- 
her hauptsächlich von Porensystemen von 2000 qu und noch größeren. 
Mit wachsendem Porenareal steigt die Verdunstung, die Steigerung nimmt 
aber stetig ab, d. h. die Verdunstung wächst nicht dem Porenareal pro- 
portional, sondern immer schwächer. Die Ursache dieser Abnahme sieht 
HUBER in der gegenseitigen Störung der einzelnen Poren, die bekanntlich 
durch die Dampfkuppenbildung zustande kommt: „Die Poren stören 
sich gegenseitig in ihrer Verdunstung und zwar um so mehr, je dichter 
die Porenbesetzung bereits ist‘‘ (1930, S. 829). 

In Abb. 15 sind zwei Kurven (2000 qu und 1 qmm) nach den Angaben 
HvBERs (1930, Tabelle 2) gezeichnet. Ihr ganzer Verlauf bis zum Poren- 
areal 100% ist in einer Abbildung bei Huser zu finden (a. a. O., 8.848). 


Planta Bd. 17. 5 
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Die untersuchten Porensysteme sind auf die Porengrößen von 
2000 qu und mehr beschränkt. Wenn Huser daher den Schluß zieht, daß 
im obigen System (vgl. die Abb. bei HUBER, a. a. O., S. 848, 860, 861), 
jede Kurve nach links und oberhalb jeder anderen Kurve eines größeren 
Porensystems verlaufen soll, so werden dabei die an den größeren Poren- 
systemen gewonnenen Ergebnisse auf das Gebiet der kleinsten extra- 
poliert. Der einzige Wert der 80 qu-Poren kann hier nicht viel beweisen. 
Es besteht somit die Möglichkeit, daß die Verdunstungskurven der fein- 
sten Porenplatten von den Kurven der größeren Poren z. B. im Sinne 
der Kurve Sp der Abb. 15 abweichen können. 

Die gegenseitige Störung der Poren ist unter anderem durch den 
Porenabstand bestimmt, und sowohl diese Störung als die Dampfkuppen- 
bildung an sich sind von den herrschenden Luftkonvektionen abhängig. 
Die über den Poren entstehenden Dampfkuppen werden durch die Kon- 
vektionen deformiert, miteinander vermischt und zum Teil oder bei 
stärkeren Luftbewegungen ganz weggeführt. In dieser Frage ist aber 
HvBER nicht derselben Meinung wie SIERP u. SEYBOLD. Die Verdunstung 
der Porenplatten zeigte in den Versuchen von Srerp u. SEYBOLD (1929, 
S. 264) in bewegter Luft keine Steigerung, und es wurde daraus der 
Schluß gezogen, daß die Konvektionen in „ruhiger Luft‘ den maximalen 
Wasserdampfaustausch unterhalten. Eine Dampfhaubenbildung im 
eigentlichen Sinne soll dadurch wenigstens bei den kleinsten Poren ver- 
hindert werden. Von Huser (1930) wird aber nicht nur der Dampf- 
haubenbildung, sondern auch den gegenseitigen Störungen der Poren 
eine große Bedeutung für den Verlauf der Verdunstungskurven beige- 
messen, und zwar sollen die Dampfhauben der kleinsten Poren am besten 
ausgebildet sein, weil sie in der oberflächennahen Adhäsionsschicht liegen 
und die Turbulenzerscheinungen dort stark abgebremst sind. Daß 
SIERP u. SEYBOLD bei Variation der Porengröße von 50 über 20 auf 10 u 
keine Verdunstungssteigerung nachweisen konnten, soll nach HUBER 
(a. a. O., 8. 871) in sekundären Versuchsumständen seinen Grund haben. 


2. Die Transpiration der Betulablätter, mit der Verdunstung 
der Porensysteme verglichen. 

Sucht man durch die vorliegenden physikalischen Analysen der 
Porenverdunstung die Transpirationsgesetze der Blätter zu erklären, so 
sind es vor allem zwei Fragen, die einer Antwort harren. Die erste gilt 
der nicht linearen Abhängigkeit der Transpiration von der Evaporation 
(Abb. 11). Es wurde gezeigt, daß die Transpiration bei den niedrigen 
Spaltbreiten relativ schneller als die Evaporation steigt. Auf den ersten 
Blick hin könnte man vielleicht geneigt sein, die Ursache in den Ände- 
rungen der Konvektionen zu suchen. Wie schon berichtet wurde, nimmt 
die Windförderung der Transpiration mit steigender Evaporation stetig 
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ab, und dies wurde damit erklärt, daB die Luftkonvektionen mit wach- 
sender Evaporation eine Steigerung erfahren (S. 46). Ist diese Erklärung 
richtig, so wäre folglich die durch die Evaporation bedingte Transpira- 
tionssteigerung, wie sie in Abb. 11 zutage tritt, nicht nur durch die Ver- 
größerung des Dampfdruckdefizits, sondern auch durch eine lebhaftere 
Konvektion hervorgerufen. Dadurch wird aber die Form der Kurven in 
Abb. 11 nicht verständlich gemacht. Falls die Krummheit der Kurven 
durch die Konvektionen bedingt wire, so sollte diese Krummheit in erster 
Linie bei den Kurven der gréBten Stomatabreiten hervortreten Je mehr 
geöffnet die Spalten sind, um so größere Mengen Wasserdampf sind über 
der Blattfläche gelagert, und um so größere Möglichkeiten gibt es für die 
Konvektionen, fördernd zu wirken Der die Krümmung bedingende 
Faktor besteht aber vor allem bei den allerniedrigsten Öffnungsweiten 
und verschwindet bei den höheren. 

Ferner ist zu untersuchen, inwieweit die Transpiration als Funktion 
der Spaltweite mit den Analysen der Porenverdunstung übereinstimmt. 
Eine Vorbedingung ist dabei, das Spaltenareal zu kennen, und um dieses 
zu ermitteln, wurden sowohl Breite als Länge der Spalten einer größeren 
Anzahl Stomata bestimmt. 

Bei der Breite 1 y wurden 40 Spalten gemessen, bei 2 u gleichfalls 
40 usw. Die Verteilung der Spaltöffnungen auf das Blatt wurde zugleich 
berechnet und gab im Durchschnitt 107 Stomata pro Quadratmillimeter. 
Das Ergebnis dieser Messungen ist in Tabelle 8 zusammengestellt. 

Tabelle 8. Größe der Spaltöffnungen bei Betula pubescens. 





Maximale Breite der Spalten in u 
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> Flächequ | 17 | 35 | 53 | 71 | 89 |114 |132 154 |178 206 


























Porenareal in % . . . 0,2; 0,4| 0,6) 0,8! 1,0) 1,2) 1,4) 1,7] 1,9] 2,2 
Porenabstand, das 
n-fache der Breite . [950 17 1238 |190 1158 |136 {119 |106 | 95 


Es ist nicht möglich, die Länge der einzelnen Spaltöffnungen genau 
zu messen, weil die Öffnungsellipsen bei den höheren Breitenmaßen in 
zugespitzte Fortsätze auslaufen. Die Spitzen entstehen schnell, wenn der 
Offnungswert 5 u überschritten ist. 

Beim Berechnen der Fläche wurden die Spalten als Ellipsen be- 
trachtet. 

Das Verhältnis zwischeu Breite und Fläche der Spalten ist nahezu 
linear. In den Abb. 13—14 würden sich folglich dieselben Kurven er- 
geben, wenn wir statt der Breitenwerte entsprechende Flächenwerte 
als Abszissen wählten; d. h. mit wachsendem Porenareal steigt die Trans- 
spiration und die Steigerung nimmt stetig ab, ganz wie in den entsprechen- 
5* 
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den Messungen von HuBER (a. a.O.). Wir müssen daher mit HUBER an- 
nehmen, daß die Ursache dieser Abnahme in einer gegenseitigen Störung der 
Poren liegt. Dieser Schluß ist um so mehr berechtigt, als die Unter- 
suchung über den Windeinfluß gezeigt hat, daß die Transpiration der 
Betula-Blätter durch Luftbewegungen beträchtlich gesteigert werden 
kann (vgl. S. 46). Eine maximale Verdunstung wird folglich in diesem 
Falle nicht durch die Konvektionen unterhalten, und ein Abbremsen der 
Transpiration durch akkumulierten Wasserdampf kommt somit tat- 
sächlich vor. 

Ein Vergleich zwischen HuBERs und meinen Ergebnissen ist aber 
nicht ohne weiteres angängig, da folgende Verschiedenheiten betreffs der 


Versuchsbedingungen bestehen: 














Porenplatten Blätter 
Reruns tan, té physikalisch lebend 
PR, T'es ee rund ellipsenförmig 
BE ee 0,6, 0,13 und 0,02 mm ? 
lem, Imm, 50—53 u | 

Porendurchmesser . . . . . t mi 1e | (1—10) (22—26) 
Porenumfang . . . . . . . . variabel variabel 
Porenarchitektur . . . . . . . zylindrisch ? 
Porenareal wächst durch . . ty — nd | Erweiterung d. Poren 
u RAR es ates Porengröße Porenzahl 
Flächengröße beim Ermitteln] 10x10, 2x2 und |25 gem (Blattevapori- 

der freien Verdunstung 1xlcm meter) 


Es ist jedoch von Interesse, die Werte HuBERs mit den meinigen zu- 
sammenzustellen. Abb. 15 gibt die relative Transpiration der Birken- 
blätter und der relativen Porenverdunstung (nach Huzer 1930, Tabelle 2 
und Abb. 1) als Funktion des Porenareals wieder. Die gestrichelte Fort- 
setzung der Kurve Sp ist eine Gerade und gegen den Punkt y — 1 und 
x= 100 gezogen. Beim theoretischen Anwachsen der Spaltöffnungs- 
breite würde die Transpiration den Wert der freien Verdunstung erst dann 
erreichen, wenn das Spaltenareal der ganzen Blattfläche gleich wäre. Die 
Kurve kann tiefer verlaufen in dem Maße, wie ein Unterschied im 
Dampfdruck zwischen den Interzellularwänden und dem Evaporimeter 
zur Geltung kommt. Sie kann aber nicht gut höher verlaufen, wie aus 
dem Abbiegen der Werte hervorgeht. Das Abbiegen scheint bei einer 
Spaltweite von 10 y in der Hauptsache beendigt zu sein. Ist die Form der 
Kurve durch die gegenseitige Störung der Poren bedingt, wie oben ge- 
schlossen wurde, so muß folglich diese Störung etwa bei den 10 u-Spalten 
ihr Maximum erreicht haben, oder die absolute Störungszunahme wird von 


dort ab durch die Transpirationssteigerung ganz überlagert. 
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Zwischen der relativen Transpiration der Blätter und der Porenver- 
dunstung, wie sie von Huser aufgefaBt wurde, besteht ein wichtiger 
Unterschied : 

Die Kurve Sp in Abb. 15 liegt nicht oberhalb der Kurve 2000 qu, 
wie nach den Ausführungen HuBErs zu erwarten wäre. Ihr Verlauf 
stimmt dagegen in diesem Punkt mit den Ergebnissen von SIERP u. SEy- 
BOLD überein. Diese Autoren fanden, daß die Verdunstung der 50—10 u 
(2000—80 qu)-Porenplatten ber einem Porenareal von 0,8% nur etwa 70% 
der freien Verdunstung erreichte. Die relative Transpiration der Betula- 
blätter ist bei einem Porenareal von 0,8% und einer Spaltengröße von 80 qu 
(Spaltbreite etwa 4,5 u, Tabelle 8), 54% (Abb. 15). Nach den Berech- 
nungen von HUBER wären in beiden Fällen weit höhere und zwar in un- 
mittelbarer Nähe von 100% liegende Werte zu erwarten. Man darf daher 
wohl die Berechtigung des Verfahrens von HUBER bezweifeln, wenn er aus 
den empirischen, an größeren Porenplatten gewonnenen Daten in das Ge- 
biet der kleinsten Porensysteme extrapoliert. 

Anderseits ist der Verlauf der Sp-Kurve auch nicht durch die Ergeb- 
nisse von SIERP u. SEYBOLD ganz zu erklären. Wenn das ,,Auflésen“ 
eines Porenareals von 0,8% zu einer maximalen Ausbildung der Rand- 
feldverdunstung: führt, und wenn diese maximale Ausbildung schon bei 
Porengrößen von 50—10 u erreicht ist, so wäre sie auch bei noch kleineren 
Poren zu erwarten. Nach dieser Hypothese sollte die Kurve Sp (Abb. 15) 
ohne Einfluß seitens der Randfeldverdunstung verlaufen, als einzige 
Variable käme das Porenareal in Betracht, und die Kurve sollte folglich 
einen linearen Verlauf zeigen. Dies trifft aber nicht zu. 

Ein Überblick über den hier angestellten Vergleich zeigt, daß die 
relative Transpiration der Blätter mit der Verdunstung der Poren- 
systeme in der Hauptsache übereinstimmt. Der Verlauf der Transpira- 
tionskurve ist in jeder Hinsicht entweder mit der Auffassung von SIERP 
und SeyBoLp oder mit derjenigen Husess in Einklang zu bringen. Wo 
die Auffassung dieser Autoren auseinandergeht, deutet die Transpiration 
niemals auf eine dritte Stellung hin. Die Transpiration folgt stets dem 
einen oder dem anderen der untersuchten physikalischen Systeme. Wo 
ein Mangel an Übereinstimmung besteht, scheint die Ursache nicht in 
den spezifischen Unterschieden zwischen Blättern und künstlichen Poren- 
systemen (vgl. S. 68) zu liegen, sondern in der Untersuchung dieser Poren- 
systeme selbst und in den darauf gegründeten Auffassungen. Vielleicht 
ist die Erklärung der Unterschiede in etwas nur Technischem zu suchen, 
da die feinsten Porenplatten (10 x), wie schon erwähnt, nicht eine wün- 
schenswerte Beständigkeit zeigen. Es kann aber auch sein, daß irgendein 
physikalischer Faktor in den obigen Überlegungen nicht berücksichtigt 
worden ist. Diese letzte Möglichkeit muß jedenfalls untersucht werden, 
und da die Auffassung von SIERP-SEYBOLD und Huser in der Schätzung 
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der Porenstörung auseinandergeht, und eine experimentelle Unsicherheit 
eben in diesem Punkt die quantitative Fassung der Versuchsdaten be- 


eintrachtigt, so muB in erster Linie geprüft werden, ob nicht in der die 
Porenstörung betreffenden Betrachtungsweise eine Lücke besteht. Ich 


bin dabei zur folgenden Auffassung gekommen. 


8. Die Flächenkapazität als „limiting factor“. 

Die Poren verdunsten in ruhiger Luft flächenrelativ mehr als eine 
freie Verdunstungsfläche. Dies wurde von Brown u. EscomBe (1900) 
dadurch erklärt, daß die zwischen den Poren liegenden und nicht ver- 
dunstenden Flächenelemente ein Ausbiegen der Stromlinien ermöglichen. 
Der durch eine Pore strömende Dampf verbreitet sich nach allen Seiten. 
Einige Strahlen behalten dabei ihre gegebene, gegen die Fläche senkrechte 
Richtung. Wir wollen sie die Flächenstrahlen nennen. Andere, die Rand- 
strahlen, biegen von dieser Richtung ab. Flächenstrahlen und Rand- 
strahlen bilden zusammen, ruhige Luft vorausgesetzt, eine Dampfkuppe, 
die die Pore überlagert (vgl. z. B. Suerp u. SEYBOLD 1928, S. 620). Durch 
die Randstrahlen wird die flächenrelative Verdunstung erhöht. Wir 
müssen folglich zwischen einer Flächenwirkung und einer Randwirkung 
unterscheiden. Als Flächenwirkung soll hier derjenige Verdunstungs- 
effekt bezeichnet werden, der der Flächengröße proportional ist. Der 
„Überschuß“, d. h. die flächenrelative Mehrverdunstung, wird wie all- 
gemein üblich als Folge der Randwirkung betrachtet. 

Bei genügend großen Flächen ist die Transpiration der Fläche pro- 
portional, weil hier die Randwirkung gegenüber der Flächenwirkung 
zurücktritt. Verkleinerung der Fläche erhöht die Randwirkung relativ, 
so daß sie im Größenbereich der Poren die Verdunstung ganz beherrscht. 

Nach den Messungen von HuBER (1930, S. 845 und 864) verdunstet 
z. B. eine 2000 qu-Pore das 77fache eines gleich großen Flächenelementes 
bei freier Verdunstung. 

Die Randstrahlen breiten sich über ein die verdunstende Fläche um- 
gebendes Gebiet, das Randfeld aus, das bei einer runden Fläche ring- 
förmig ist. Nach der Auffassung von SIERP u. SEYBOLD (1927, S. 153) 
soll dieser Ring bei verschiedenen Flächengrößen von ungefähr kon- 
stanter Breite sein. 

Bei diesen Überlegungen, die nichts Neues bieten, muß aber mit noch 
einem Faktor gerechnet werden. 

Bei einer großen Fläche wird das Randfeld von den umbiegenden 
Randstrahlen voll ausgenützt und es gibt noch dazu eine Menge von 
Flächenstrahlen. Mit abnehmender Flächengröße werden diese Flächen- 
strahlen sowohl absolut wie relativ an Zahl vermindert, und es wird all- 
mählich eine Flächengröße erreicht, wo sämtliche Stromlinien nach dem 
Austritt sofort umbiegen und zu Randstrahlen werden. Wird die 
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Flächengröße noch mehr verkleinert, so reichen die Stromlinien nicht 
mehr aus, um das Randfeld zu decken: die Randfeldkapazität wird nicht 
ausgenützt. Das Randfeld wird nämlich relativ langsamer als die Fläche 
vermindert. In dieser Gruppe von Flächen gibt es nicht Stromlinien ge- 
nug, um das Randfeld auszunützen, die Flächenkapazität ist zu klein ge- 
worden, sie wirkt als limiting factor. 

Bei den großen Flächen ist die Flächenkapazität somit im Überschuß, 
es gibt mehr Stromlinien, als zur vollen Ausnützung der Randfeld- 
kapazität erforderlich ist. Bei den kleinsten Flächen herrscht das Um- 
gekehrte, die Randfeldkapazität kann nicht ausgenützt werden, weil die 
Flächenkapazität zu gering ist. Es muß folglich eine bestimmte Flächen- 
größe geben, deren Flächenkapazität in Bezug auf die volle Randfeldaus- 
nützung den Minimumwert erreicht. Oberhalb dieses Grenzwertes wird 
die Randfeldkapazität voll ausgenützt, unterhalb desselben dagegen 
nicht. Schematisch können diese Beziehungen folgendermaßen ausge- 
drückt werden: 





Flächenkapazität Randfeldkapazitat 


Große Poren ........ Überschuß Voll ausgenützt 
Poren mittlerer Größe (klein- { |Obere Grenze der limi- 

ster Durchmesser 10 — <50 u) tierenden Werte 
DD HUE, . 01 Unterbilanz Nicht ausgenützt 


Aus später anzugebenden Gründen ist der „kleinste Durchmesser“ 
der mittelgroßen Poren zu 10—< 50 u angesetzt (S. 74). 

Es wurden im obigen nur kreisrunde Flächen berücksichtigt. Bezogen 
auf die Spaltöffnungen, ändert sich das Verhältnis dieser Faktoren nur 
quantitativ. Bei Spaltenverengerung der Stomata vermindert sich das 
Randfeld viel langsamer als bei einer entsprechenden Verminderung einer 
kreisrunden Pore. In Tab. 8 wurde z. B. gezeigt, daß eine Flächenab- 
nahme von 206 auf 17 qu eine Längenreduktion der Spalte von 26,4 nur 
bis auf 21,6 u bedingt. 

In der Beziehung zwischen Flächenkapazität und Randfeldkapazität 
ist der kleinste Porendurchmesser ausschlaggebend, bei den Stomata 
folglich die Spaltbreite. 

Wir wollen nun untersuchen, inwieweit die Versuchsergebnisse und die 
übrigen schon erwähnten Fragen mit der hier skizzierten Hypothese in 
Einklang zu bringen sind. 





Voll ausgenützt 








A. Die Limiting factor-Kurve von SIERP u. SEYBOLD. 

Durch Verminderung der Porengröße unter Konstanthalten des 
Porenareals steigt die Verdunstung. Nach den Untersuchungen von 
SIERP u. SEYBOLD (a.a.O.) hört aber diese Steigerung etwa bei den 
50 u-Poren auf. Bei Variation der Porengröße von 50 auf 10 y konnte 
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keine weitere Steigerung nachgewiesen werden. Nach der obigen Hypo- 
these ist dies in folgender Weise zu erklären : 

GréBere Poren haben Flächenstrahlen in ÜberschuB, und die Rand- 

feldkapazität kann voll ausgenützt werden, ein Anwachsen des Rand- 
feldes durch ,,Auflésen‘‘ der Poren muß folglich zur Steigerung der Ver- 
dunstung führen. Mit diesem „Auflösen‘“ wird der Überschuß von 
Flächenstrahlen verbraucht, bei den 50 u-Poren gibt es keinen Uber. 
schuß mehr, und eine fortgehende Verminderung der Porengröße bei kon- 
stantem Porenareal kann daher keine Steigerung der Verdunstung verur- 
sachen. 
Es ist somit nicht notwendig, ein weitgehendes Wegführen der 
Dampfhauben durch die Konvektionen anzunehmen, wie das SIERP 
und SEYBOLD tun, um das Versuchsergebnis zu erklären. Ihre Erklärung 
stimmt auch nicht in Bezug auf die Betula-Blätter, wie schon erwähnt 
wurde (vgl. S. 68). 

Nach dieser Auffassung stehen auch die Versuchsergebnisse HUBERs in 
gutem Einklang mit denjenigen von SIERP u. SEYBOLD. Wenn HUBER 
(1930) mit Porensystemen von 1 gem, 1 qmm und 2000 qu arbeitet, so 
sind diese Porengrößen so gewählt, daß die Randfeldkapazität voll aus- 
genützt wird. Wenn er aber die so gewonnenen Daten auf das Gebiet 
der kleinsten Poren extrapoliert, so ist das nicht angängig, weil ein neuer 
Faktor, nämlich die nicht ausgenützte Randfeldkapazität, hier in Wirk- 
samkeit tritt. Der einzige Versuch mit 80 qu-Poren, bei einem Porenareal 
von 0,2% gibt eine relative Verdunstung von 0,66; diese liegt zwar weit 
höher als die der 2000 qu-Poren, es bleibt jedoch unbewiesen, daß diese 
10 u-Poren bei einer Erweiterung des Areals auf 0,8% eine höhere relative 
Verdunstung als die von SIERP u. SEYBOLD gefundene, d.h. etwa 0,75, 
geben würden. 


B. Die Transpiration als Funktion der Evaporation. 


Durch Flächenvergrößerung einer Pore wird die Flächenkapazität 
in Bezug auf die Randfeldwirkung gesteigert. Sie kann aber auch durch 
ein erhöhtes Sättigungsdefizit ansteigen. War der Dampfstrom wegen 
einer zu geringen Flächenkapazität nicht groß genug, um die Randfeld- 
kapazität auszuniitzen, so kann er durch wachsendes Sättigungsdefizit 
vermehrt werden, und dadurch wird die Randfeldkapazität in weiterem 
Maße in Anspruch genommen. Die kleinsten Poren erfahren daher in 
trockener Luft eine Verdunstungssteigerung nicht nur als Folge der 
höheren Evaporation, sondern auch durch eine bessere Ausnützung der 
Randfeldkapazität. Es wird so der krumme Kurvenverlauf in Abb. 11 
erklärt. Die Transpiration bei den niedrigsten Spaltenweiten steigt nicht 
der Dampfspannung proportional, sondern etwas schneller: es addieren 
sich zur Wirkung der erhöhten Evaporation die Folgen der erhöhten Rand- 
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feldsättigung. Diese Mehrsteigerung muß bei den kleinsten Porenwerten 
am größten sein, weil das Randfeld hier am meisten ungesättigt ist. Bei den 
höheren Porenwerten wird die Mehrsteigerung abnehmen, erstens weil 
die Randfeldkapazität hier schon anfangs besser ausgenützt ist, zweitens 
weil die gegenseitige Störung der Poren immer mehr ansteigt und bei 
etwa den 10 „-Poren ihr Maximum erreicht (vgl. S. 51—55). Bei höheren 
Spaltwerten nähern sich die Kurven daher immer mehr einer Geraden. 
In der Transpirationskurve der 8 u-Spalten tritt eine derartige Extra- 
steigerung nicht mehr deutlich hervor. Wären Transpirationskurven bei 
noch höheren Spaltweiten ermittelt (was experimentell freilich nicht mög- 
lich ist), so würden sie vielleicht wegen der hier dominierenden Störung 
der Poren nach unten abbiegen, und eine solche Wirkung ist von HUBER 
bei den Folien tatsächlich festgestellt worden (1930, S. 885). Bei höheren 
Werten des Sättigungsdefizits blieb die Verdunstung aller Folien hinter 
der freien Verdunstung auch relativ um ein geringfügiges zurück, die 
Unterschiede machten bei einer Steigerung der Verdunstung auf beinahe 
das Fünffache jedoch bei keiner Folie mehr als 3% des Wertes der freien 
Verdunstung aus. 

Bei den 8—10 u-Spalten ist somit die Randfeldkapazität voll ausge- 
nützt, und die Spaltbreite 8—10 u wäre als die obere Grenze des limi- 
tierenden Wertes der Flächenkapazität zu betrachten. Dieser Grenzwert 
liegt viel niedriger als der in den Untersuchungen von SIERP u. SEYBOLD 
festgestellte. Die Randfeldkapazität war dort schon bei einem Poren- 
durchmesser von etwa 50 u voll ausgenützt. Dieser Unterschied findet 
zum Teil in der Porenform seine Erklärung. Eine kreisrunde Pore von 
beispielsweise 10 u Durchmesser hat ein flächenrelativ größeres Randfeld 
als eine ellipsenförmige Fläche derselben Breite. Damit wird jedoch der 
Unterschied nicht restlos erklärt. Aus unten anzuführendem Grunde 
liegt der Grenzwert wahrscheinlich bei einem niedrigeren Durchmesser 
als 50 u. Dazu kommt, daß der Grenzwert allem Anschein nach nicht 
scharf ausgebildet, sondern im System flach ausgebreitet ist, und ex- 
perimentell wird er infolge der unregelmäßigen Wirkungen der Kon- 
vektionen noch unschärfer zum Ausdruck kommen. 


C. Die relative Transpiration als Funktion der Spaltweite. 

Es ist schon gezeigt worden, daß die relative Transpiration mit dem 
Porenareal steigt, und daß die Steigerung immer schwächer wird (Abb. 11 
bis 12). Darin stimmt die Transpiration der Blätter mit der Verdunstung 
der Porensysteme HuBERs überein, und beidenfalls ist die Abnahme 
der Steigerung als eine Folge der gegenseitigen Störung der Poren zu er- 
klären. Ein Unterschied besteht nur in den Proportionen dieser Steige- 
rungen, wie der Vergleich zwischen der Transpiration und den Ergeb- 
nissen HuBERs (1930) gezeigt hat (S. 68). In Abb. 15 wird die 2000 qu- 
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Kurve von der Sp-Kurve überkreuzt, und dieser abweichende Verlauf 
der Sp-Kurve wäre nach den Ausführungen Hvsess nicht zu erwarten. 
Die aufgestellte Hypothese über den Einfluß der Randfeldkapazitat gibt 
folgende Erklärung: 

Aus dem Schluß (S. 68), daß das Herabbiegen der Kurven durch die 
gegenseitige Störung der Poren verursacht wird, ergibt sich erstens, daß 
diese Störung bei den 2000 qu-Poren und bei einem Porenareal von z. B. 
5% (vgl. Abb. 15) ihr Maximum noch nicht erreicht hat, zweitens, daß 
die Sp-Kurve schon bei einem Porenareal von etwa 2,5% ein solches 
Maximum angibt. Bei höheren Porenarealen, z. B. 5%, liegt die Sp- 
Kurve niedriger als die 2000 qu-Kurve und zwar aus folgendem Grunde: 
Ein Porenareal von 5% würde beim Verkleinern der Poren unterhalb 
2000 qu eine immer größere Randfeldkapazität entwickeln. Dies würde 
aber nicht zur Erhöhung der Transpiration führen, weil die Flächen- 
kapazität der Poren unterhalb 2000 qu als limiting factor wirkt. Eine 
größere gegenseitige Störung würde vielmehr erfolgen, und die Verdunstung 
müßte dadurch erniedrigt werden. Die Spalten der Betula-Blätter vertreten 
hier tatsächlich eine solche Verkleinerung. Sie würden bei dem Poren- 
areal 5% theoretisch eine Porengröße von etwa 500 qu erreichen (vgl. 
Tabelle 8 und Abb. 15), und sie müssen daher weniger als die 2000 qu- 
Poren bei demselben Porenareal verdunsten. 

Der denkbare Einwand, daß Srerp u. SEYBOLD beim Auflösen der 
2000 qu-Poren in Poren von 80 qu keine Abnahme der Verdunstung ge- 
funden haben, besteht nicht zu Recht, da das Porenareal in diesem Falle 
nur 0,8% war (vgl. Abb. 15). Eine Steigerung der Störung muß wohl 
auch hier stattgefunden haben, und da die Verdunstung trotzdem nicht 
herabsinkt, so deutet das darauf hin, daß der limitierende Wert der 
Flächenkapazität nicht genau bei 50 u liegt, sondern niedriger. Schon 
der Umstand, daß das ganze Intervall 20—50 u in den Messungen von 
SIERP u. SEYBOLD nicht untersucht wurde, sagt ja, daß der Grenzwert 
nicht exakt getroffen worden ist. Der limitierende Wert der Flächen- 
kapazität soll daher vorläufig nicht genauer als zu einem Porendurchmesser 
von 10—<50 u angegeben werden. 

Übrigens gibt die Form der Kurven (Abb. 15) an die Hand, daß die 
Störungserscheinung nicht stets derselben- Natur ist. Es scheinen hier 
zwei Möglichkeiten zu bestehen. Entweder tritt die Störung erst dann 
auf, wenn die Dampfkuppen einander berühren. Diese ‚‚Kuppenstörung‘“ 
setzt eine sehr ruhige Luft voraus. Durch Luftbewegungen werden die 
Dampfkuppen zerstört und der Dampf breitet sich wie ein Nebel über die 
Blattfläche aus (vgl. Srerp u. SEYBOLD 1927, S. 156). Da Luftkonvek- 
tionen stets vorkommen, gibt es wohl keine ideale Kuppenstörung. Sie 
geht normal, teilweise oder ganz, in eine „Nebelstörung‘‘ über. Be- 
trachten wir die 1 qmm- und 2000 qu-Kurven in Abb. 15 oder weit besser 
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die Darstellung dieser Kurven bei Huser (1930, S. 848), so werden wir 
finden, daß der Kurvenverlauf auf einen solchen Unterschied im Stö- 
rungsmechanismus hindeutet. Die 2000 qu-Kurve z. B. biegt anfangs 
nur ganz unbedeutend ab, die Poren sind weit voneinander getrennt, es 
herrscht nur Nebelstörung. Bei einem Porenareal von etwa 5 % sind die 
Poren so nahe aneinander gerückt, daß die Kuppenstörung einsetzt. 
In der Sp-Kurve herrscht die Kuppenstörung bis zu den allerniedrigsten 
Porenarealen, und die 1 qgem-Kurve (Huser 1930, S. 848, Kurve b) 
scheint in ihrer ganzen Länge nur durch die Nebelstörung bestimmt 
zu sein. ’ 


IX. Die stomatäre Regulierbarkeit der Transpiration. 


Die Untersuchung hat gezeigt, daB die Transpiration hauptsächlich 
durch die Bewegungen der Spaltöffnungen reguliert wird. Ein ,,inci- 
pient drying“ von regulatorischer Wirkung ist zwar vorhanden, jedoch 
nur bei der Kutikula, nicht aber bei den an die Interzellularen grenzen- 
den Zellwänden. Diese regulatorische Wirkung des kutikulären ,,inci- 
pient drying“ ist mit den Leistungen des stomatären Regulators, in ab- 
solutem Maße verglichen, sehr unbedeutend und beim Vorhandensein 
einer stomatären Transpiration auch belanglos. In Extremfällen z. B. 
während einer Trockenperiode, wenn die stomatäre Transpiration ganz 
oder nahezu aufgehoben ist, scheint das kutikuläre ,,incipient drying“ 
imstande zu sein, die Gesamttranspiration beträchtlich herabzusetzen, 
und es kommt ihm dadurch wahrscheinlich eine wichtige ökologische 
Bedeutung zu. 

Die regulatorische Wirkung der Stomatabewegungen entfaltet sich 
bei sämtlichen Öffnungsweiten, sie ist aber bei den kleinsten Öffnungen 
am größten (Abb. 13, 14). Hier zeigt die Transpiration eine große Emp- 
findlichkeit gegen Veränderungen der Stomata, mit dem Anwachsen der 
Öffnungsweite wird aber diese Empfindlichkeit immer schwächer. Es 
muß daher geschlossen werden, daß der Stomataregulator bei den 
kleinsten Öffnungsweiten leistungsfähiger als bei den höheren ist. 

Wegen der verschiedenen Wirkung einer Spaltenänderung bei den 
kleinsten und bei den höheren Spaltweiten ist es relativ viel leichter, eine 
Regulation der Transpiration durch die Spaltweite bei den kleinsten Öff- 
nungsgrößen festzustellen, denn je größer die Spalten sind, um so kleiner 
fällt die Wirkung einer Veränderung aus (vgl. hierzu Pısek u. CAR- 
TELLIERI 1931, S. 245). Wie schon erwähnt (S. 60), kann diese Wirkung 
innerhalb des Bereichs der Meßfehler liegen, wenn die absolute Ausbeute 
der Transpiration z. B. infolge einer niedrigen Evaporation sehr klein ist, 
und selbstverständlich wird dies um so öfter zutreffen, je unempfind- 
licher die Untersuchungsmethode ist. Da die größten Öffnungsweiten bei 
den niedrigen Werten der Evaporation vorkommen, so sind wohl frühere 
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Versuche über den Zusammenhang zwischen Transpiration und Spalt- 
weite meistens unter diesen Umständen angestellt worden. Dadurch 
erklärt es sich wenigstens zum Teil, daß der Zweifel an der regulatorischen 
Wirkung der Stomata nicht den kleinsten Öffnungsweiten, sondern nur 
den höheren und höchsten gilt. Sogar LLoyp (1908, S. 137) hat eine 
solche stomatäre Regulierbarkeit der Transpiration bei den kleinsten 
Öffnungsweiten angenommen (vgl. auch LorrFreLp 1928, S. 101). In der 
Untersuchung von KnıcHTt 1917 trat in einigen Versuchsreihen eine deut- 
liche Korrelation zwischen Transpiration und Spaltweite zutage, in an- 
deren war nichts davon zu sehen. Da die Versuche in einem Gewächshaus 
und zum Teil in den Wintermonaten vorgenommen wurden, so ist es 
wohl anzunehmen, daß die Evaporation im allgemeinen von relativ nied- 
riger Größenordnung war. 

Die Ursache eines mangelnden Zusammenhanges zwischen Spaltweite 
und Transpiration kann wohl auch dann und wann in der Unsicherheit 
der Spaltenmessung zu suchen sein. In diesem Falle genügt es, an die 
Untersuchung Kerıs (1930) zu erinnern. Über die eigentümliche Kon- 
stanz der Spaltweite, die er gefunden hat, ist vorher gesprochen worden 
(vgl. S. 61). 

Die Beziehung zwischen Transpirationsgröße und Änderungen des 
Spaltareals, wie sie bei den Untersuchungen an Betula-Blättern vorliegt, 
steht nicht mit der Auffassung HuBers bezüglich dieser Frage in Ein- 
klang (1928, S. 619). Aus seinen schon besprochenen Messungen an 
multiperforaten Septen wurde geschlossen, daß die Blatttranspiration 
dem Spaltareal einigermaßen proportional verläuft. HUBER stützt sich 
dabei auf den Verlauf der 2000 qu-Kurve und der Kurven der noch 
größeren Poren (1928, Abb. 1): ,,Dieser festgestellte Kurvenverlauf er- 
scheint nun für die Funktion der Spaltöffnungen von allergrößter Be- 
deutung; unsere Kurve zerfällt in zwei vom geradlinigen Verlauf nicht 
sehı stark abweichende Abschnitte mit einem ziemlich scharfen Knick 
dazwischen. Der erste Abschnitt führt in steilem Anstieg ganz nahe 
an die freie Verdunstung heran, und auf diesem Abschnitt liegen wohl 
alle der tatsächlichen Spaltöffnungskonstellationen entsprechenden 
Werte: Das Spaltareal ist im Minimum, seiner Änderung (durch Spalt- 
regulationen ähnlich, wenn auch nicht ganz so stark wie durch Er- 
höhung der Porenzahl) entspricht eine einigermaßen proportionale Ände- 
rung der Verdunstungsgröße‘‘ (1928, S. 619). Auch dieser Schluß ist 
auf die schon erwähnte Extrapolation der Werte der größeren Poren 
auf das Gebiet der Stomata begründet (vgl. S. 66). Der Schluß setzt 
nämlich voraus, daß die Kurve der Beziehung relative Transpiration/ 
Porenareal sich in das System der 2000 qu-Poren und der größeren 
Poren harmonisch einfügen soll. Wie Abb. 15 gezeigt hat, ist dies aber 
nicht der Fall. 
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Die abgestufte regulatorische Wirkung der Stomatabewegungen bei 
den verschiedenen Öffnungsgrößen ist für die Pflanze ökologisch be- 
deutungsvoll. Wir finden die höchsten Öffnungen nur unter günstigen 
Umständen der Wasserbilanz, d. h. wenn die Evaporation niedrig ist, 
so daß die Wasserreserve eine längere Zeit auf den optimalen oder nahezu 
optimalen Werten bleiben kann (S. 22). Die Pflanze läuft dabei gewöhn- 
licherweise keine Gefahr, einen plötzlichen Wasserverlust zu erleiden. 
Eine schnell einsetzende Steigerung der Transpiration wäre sonst unter 
diesen Umständen sehr gefährlich: Erstens dauert es eine Weile, bis die 
hydroaktive Schließreaktion eine Schließbewegung ausgelöst hat (bei Vicia 
Faba z. B. etwa 13 Min.), ferner ist eine Spaliverengerung bei den höchsten 
Offnungswerten relativ weniger wirkungsvoll, und es wird eine Zeit dauern, 
bis die kleinsten und regulatorisch mehr leistungsfähigen Öffnungsgrößen 
erreicht werden. 

Überaus gewöhnlicher ist die suboptimale Wasserreserve, und bei die- 
ser wird die Öffnungsweite durch das bewegliche Gleichgewicht photo- 
aktive Offnungsreaktion — hydroaktive Schließreaktion bestimmt 
(a. a. 0.1929 b, S. 333). Je größer die Evaporation, um so tiefer sinkt 
die Wasserreserve in das suboptimale Gebiet hinunter, um so wirkungs- 
voller wird die hydroaktive Reaktion, und dadurch wird die Spaltweite 
erniedrigt. An Trockentagen kann eine relativ kleine Veränderung der 
klimatischen Faktoren Verschiebungen in der Evaporation verursachen, 
die in absolutem Maße genommen ganz beträchtlich sind. Der Stomata- 
regulator ist aber unter diesen Umständen imstande, schnell und wirkungs- 
voll einzugreifen: die hydroaktive Reaktion ist bereits in Gang, und die 
Spaltweite liegt an dem steilen Anstieg der Kurve oder in seiner Nähe, so daß 
eine große Empfindlichkeit zwischen Transpiration und Spaltweite besteht. 

An der Hand dieser Ergebnisse lassen sich die bei den verschiedenen 
Pflanzenarten vorkommenden Unterschiede in Zahl und Größe der 
Stomata einigermaßen beurteilen. 

Für die Transpiration eines Blattes spielt die Zahl der Stomata nur 
dann eine Rolle, wenn die Wasserbilanz optimal oder swpraoptimal ist. Bei 
dauernder optimaler Wasserbilanz werden die Spalten maximal ge- 
öffnet, und je zahlreicher sie sind, um so größere Wassermengen werden 
abgegeben. Dieselbe Wirkung der relativen Spaltenzahl macht sich in den 
Stadien der supraoptimalen Wasserreserve geltend, denn hier werden die 
Spalten passiv-photoaktiv geöffnet, und eine je größere Anzahl Spalten 
ein Blatt hat, um so schneller werden die Wasserabgabe und die dadurch 
bedingte passive Öffnungsbewegung verlaufen. Diese Konstellationen 
kommen hauptsächlich in den kälteren Monaten und Tagen der Vege- 
tationsperiode vor, treten aber in den wärmeren Tagen nur vorüber- 
gehend auf. In wärmeren und trockenen Tagen herrscht das Gleich- 
gewicht photoaktive Öffnungsreaktion — hydroaktive Schließreaktion, 
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und die Spaltenfrequenz kann dabei keinen Einfluß auf die Transpira- 
tionsgröße ausüben, weil diese nach den Veränderungen der Wasserbilanz 
durch partiell geöffnete Stomata reguliert wird. 

Für die Kohlensäureassimilation ist dagegen unter allen Umständen 
eine große Spaltenfrequenz vorteilhaft. Durch dicht nebeneinander- 
liegende Spalten wird der Diffusionsweg der Kohlensäure zu den Chloro- 
plasten verkürzt. 

Ökologisch bedeutungsvoll muß auch die relative Größe der Spalten 
sein, die ihrerseits durch die Größe der Schließzellen bestimmt wird. 
Da die regulatorische Leistungsfähigkeit der Stomata von der Spalten- 
größe abhängt, so muß erwartet werden, daß kleine Spaltöffnungen einen 
schneller wirkenden Regulator als große bilden. Zahlreiche kleine Spalten 
dürften folglich ein besseres System darstellen als große Spalten von geringe- 
rer Anzahl. Das System mit zahlreichen kleinen Spalten ist dem anderen in 
zwei Hinsichten überlegen: die Transpiration kann durchschnittlich 
schneller reguliert werden, und der Diffusionsweg der Kohlensäure ist 
kürzer (vgl. SIERP u. SeyBoLp 1927, S. 165). 

Wie schon erwähnt, war es mir gelungen, mittelst der gasometrischen 
Methode eine Beziehung zwischen Spaltweite und Transpiration bei Picea 
excelsa festzustellen, dagegen versagte dieMethode ganz, wenn Vicia Faba 
als Versuchsobjekt gewählt wurde (S. 27). Dieser Unterschied findet in 
den obigen Ergebnissen seine Erklärung. Die Schließzellen und Spalten 
von Picea excelsa sind sehr klein, diejenigen von Vicia Faba dagegen groß. 
Bei Picea excelsa besitzen daher die Spalten in allen Öffnungsstadien eine 
hohe Leistungsfähigkeit als Regulatoren der Transpiration, eine relativ 
kleine Veränderung des Öffnungsareals hat eine bedeutende Verschie- 
bung der Transpiration zur Folge. Diese Verschiebung ist groß genug, 
um mit der gasometrischen Methode festgestellt werden zu können. 
Anders bei Vicia Faba. Hier können die Spalten eine Öffnungsgröße von 
15 u erreichen, und es wurden gewöhnlich als Versuchsblätter nur solche 
mit weitgeöffneten Stomata gewählt. Eine Änderung der Spaltweite hat 
zwar auch hier eine entsprechende Verschiebung der Transpiration zur 
Folge — dies wurde später mittels der Wägungsmethode konstatiert, 
die Verschiebungen sind aber bei den höheren Spaltweiten so klein, daß 
sie durchgehends in den Bereich der Meßfehler der gasometrischen 
Methode fallen. Bei Untersuchungen dieser Art kann folglich eine Meß- 
methode bei den größeren Öffnungsweiten bzw. den großspaltigen Blät- 
tern versagen, auch wenn sie gestattet, eine Beziehung zwischen Tran- 
spiration und Spaltweite für die geringsten Öffnungsweiten bzw. für die 
kleinspaltigen Blätter festzustellen. 

Schließlich kommt wohl auch dem Vermögen der Stomata, sich 
hermetisch zu schließen, eine ökologische Bedeutung zu. Ob die Spalten 
der Birkenblätter allgemein ein solches Vermögen besitzen, kann vor- 
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läufig nicht entschieden werden. In den Versuchen kam es jedenfalls nur 
ausnahmsweise vor, daB ein vollständiges SchlieBen eintrat. Der End- 
wert der Gesamttranspiration, bezogen auf den Wert der kutikulären 
Transpiration der Blattoberseite, wechselte beträchtlich, konnte aber 
auch auf den doppelten Wert dieser kutikulären Transpiration herab- 
sinken, was als Zeichen eines vollständigen StomataschlieBens gedeutet 
wurde. In den Versuchen nahm aber manchmal die Wasserbilanz der 
Blatter viel schneller als unter natürlichen Verhältnissen ab. Ein Un- 
vermögen der SchlieBzellen, die stomatäre Transpiration restlos abzu- 
sperren, bildet, falls es unter natürlichen Verhältnissen vorkommt, eine 
beträchtliche Unvollkommenheit des Regulators. Die Folgen davon 
werden sich vor allem unter xerophytischen Verhältnissen geltend 
machen. Bei den Xerophyten finden wir aber viele Spezialkonstruk- 
tionen der Schließzellen, die auf eine Verlängerung des Kanals und auf die 
Herstellung zweier oder mehrerer Schließmündungen hinauslaufen. Da- 
durch wird wohl die erwähnte Mangelhaftigkeit des einfacheren Typus 
aufgehoben (vgl. hierzu HABERLANDT 1924, S. 412). 


X. Zusammenfassung. 

Aufgabe der Arbeit war, die quantitativen Beziehungen zwischen 
Spaltweite der Stomata, Transpiration und Evaporation klarzustellen. 
Die Untersuchung bildet eine Fortsetzung meiner früheren Arbeiten über 
die Abhängigkeit der Spaltöffnungsreaktionen von Licht, Temperatur 
und Wasserbilanz, und sie ist folglich auf die damals gewonnenen Ergeb- 
nisse begründet (1927, 1928, 1929 b). 

Methodisches. Als Versuchsobjekt wurden Blätter von Betula pubes- 
cens verwendet. 

Die Gesamttranspiration wurde mittels der Analysenwage bestimmt, 
und die Spaltweite wurde gleichzeitig mikroskopisch gemessen. Spalten, 
deren Breite 1 u untersteigen, können jedoch nicht gemessen werden. 
Zur Messung der Evaporation dienten mit Wasser durchtränkte FlieB- 
papiere von der Größe 3 x 4 cm wie auch solche von 25 qem, die nur auf 
der einen Seite Wasser verdunsteten, und die nach der Form eines Birken- 
blattes zugeschnitten waren (,,Blattevaporimeter‘‘). Die Versuchsblätter 
wurden ohne Wasserzufuhr einer Transpiration ausgesetzt, ihre Wasser- 
bilanz sinkt, und dadurch werden sowohl Spaltweite als Transpiration 
vermindert. Diese Verminderung der Spaltweite und der Transpiration 
wurde durch Messungen alle 4 Min. oder in größeren Zeitintervallen ver- 
folgt, bis die Transpiration nahezu konstant war. Die so gewonnenen 
Endwerte der Gesamttranspiration zeigten große und anscheinend un- 
regelmäßige Schwankungen. Da die kutikuläre Transpiration der Blatt- 
oberseite keine solche Schwankungen aufwies, wurde geschlossen, daß 
sie von der stomatären Komponente herrührten. 
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Dies deutet darauf hin, daB das submikroskopische SpaltenschlieBen 
bei den verschiedenen Blättern verschiedene Endstadien erreicht, so daB 
in den meisten Fallen ein Offnungsrest übrig bleibt. Ein derartiger Rest be- 
sitzt eine große transpiratorische Kapazität, weil die kleinsten Spaltweiten 
die relativ größte Wirkung auf die Transpiration ausüben. Es kommt 
aber dann und wann vor, daß die Endtranspiration bis auf Werte herab- 
sinkt, die mit der doppelten Größe der kutikulären Transipration der 
Blattoberseite zusammenfallen. Die kutikuläre Transpiration der Blatt- 
unterseite kann in solchen Fällen nicht größer als der kutikuläre Anteil 
der Blattoberseite sein. Es wurde daraus der Schluß gezogen, daß die 
beiden Blattseiten in gleichem Maße kutikulär transpirieren. Die stoma- 
täre Transpiration wurde folglich als der Unterschied zwischen der Ge- 
samttranspiration und dem doppelten Wert der kutikulären Transpira- 
tion der Blattoberseite berechnet. Diejenigen Fehler, die diese Berech- 
nung der stomatären Transpiration beeinflussen und die durch das 
incipient drying‘ und durch die Schwankungen der kutikulären Trans- 
spiration zustande kommen, betragen bei Spaltweiten größer als 1 u, 
höchstens 2,1% und bei Spaltweiten niedriger als 1 u, höchstens 5,1% des 
stomatären Anteils. 

Durch ein ,,incipient drying‘‘ wird die kutikuläre Transpiration be- 
trächtlich erniedrigt. Die kutikuläre Transpiration erreicht aber da- 
durch keinen konstanten Wert, sondern sinkt mit dem Austrocknen des 
Blattes ganz langsam herab. Das ,,incipient drying’ der Kutikula ist eine 
Funktion der Saugkrafigefälle Epidermiszelle- Kutikula und Kutikula- Luft. 
Der mit dem wachsenden Wasserdefizit des Blattes langsam verlaufende 
kutikuläre Transpirationsabfall wird daher durch eine sturzartige An- 
fangsphase eingeleitet, wenn die Blätter aus einer feuchten Atmosphäre 
in eine trockene übergeführt werden. 

Das theoretisch mögliche ,,incipient drying‘‘ der an die Interzellularen 
grenzenden Zellwände hat auf die stomatäre Transpiration keinen merk- 
baren Einfluß. Dies wurde durch Vergleich der stomatären Transpiration 
bei weit verschiedenen Werten der Wasserbilanz, aber bei gleichen 
Größen von Spaltweite und Evaporation festgestellt. 

Die Transpirationsmessungen wurden in ruhiger Luft vorgenommen, 
die Einwirkung von Luftkonvektionen ist aber nicht zu vermeiden. 
Dadurch wird die Transpiration beträchtlich gefördert, und auf Unter- 
schiede in dieser Förderung sind die Schwankungen der Versuchsergeb- 
nisse zurückzuführen. Im Vergleich mit dieser Fehlerquelle kommt der 
störende Einfluß solcher Faktoren wie ,,incipient drying und Ver- 
wundung der Objekte kaum in Betracht. Die Größe dieser Faktoren 
wurde aber bestimmt. 

Die Leistungsfähigkeit des stomatären Regulators. Die normal statt- 
findenden Änderungen der Wasserbilanz und ihre Abhängigkeit von 
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den Stomata wurden an 5 Tagen während der Zeit von 6 bis 20 Uhr stiind- 
lich festgestellt. 

Die hydroaktive SchlieBreaktion setzt bei einem Wasserdefizit von 
durchschnittlich 4,0% (Min. 3,6, Max. 4,3) ein. Wegen der MeBmethode 
liegt dieser Wert etwas zu hoch. Durch die hydroaktive SchlieBreaktion 
wird der photoaktiven Offnungsreaktion entgegengewirkt, die Stomata 
schlieBen sich teilweise, wodurch die Steigerung der Wasserbilanz be- 
grenzt wird. Als Folge eines partiellen Stomataschlusses kulminiert die 
Wasserbilanz, und dies geschah in den 5 Tagen bei durchschnittlich 
6,1% (Min. 5,6, Max. 7,4%). Der stomatäre Regulator ist nicht zu einem 
Konstanthalten der Wasserbilanz fähig, er reagiert zu träge, und dies hat 
in zwei Umständen seinen Grund: Es wurde früher gezeigt (1929 b), daß 
der Mechanismus des Regulators, d. h. das bewegliche Gleichgewicht zwi- 
schen der photoaktiven Öffnungsreaktion und der hydroaktiven Schließ- 
reaktion, beim Eintreten eines suboptimalen Wasserwertes nicht augen- 
blicklich zur Schließwirkung kommt, weil es einige Minuten dauert, bis die 
Schließbewegung ausgelöst wird. Ferner ist durch die vorliegende Unter- 
suchung festgestellt worden, daß die transpirationshemmende Wirkung der 
verschiedenen Schließphasen der Stomata ganz verschieden ist. Die regula- 
torische Leistungsfähigkeit der Stomata ist bei den kleinsten Öffnungsweiten 
am größten und nimmt bei Zunahme der Öffnungsweite stetig ab. 

Es besteht nämlich keine Proportionalität zwischen stomatärer Trans- 
spiration und Spaltweite. Die stomatäre Transpiration steigt mit der 
Spaltweite und dem Spaltareal anfangs sehr schnell, dann immer lang- 
samer. Diese Abnahme kann im Anschluß an die Untersuchungen 
Hugers (1928, 1930) über die Verdunstung perforierter Folien als eine 
Folge der gegenseitigen Störung der einzelnen Spalten erklärt werden. 
Die Stomata stören sich gegenseitig in ihrer Transpiration und zwar um 
so mehr, je größer die Öffnungsweite bereits ist. 

Die abgestufte regulatorische Wirkung der Stomatabewegungen bei 
den verschiedenen Öffnungsgrößen ist für die Pflanze ökologisch be- 
deutungsvoll. Bei den größten Öffnungsweiten ist die Regulierbarkeit 
der Transpiration am kleinsten: erstens dauert es eine Weile, bis die 
hydroaktive Schließreaktion eine Schließbewegung ausgelöst hat, ferner 
ist eine Spaltverengerung bei den höchsten Öffnungswerten relativ 
weniger wirkungsvoll, und es wird eine Zeit dauern, bis die kleinsten und 
regulatorisch mehr leistungsfähigen Öffnungsgrößen erreicht werden. 
Die größten Spaltweiten kommen aber nur unter günstigen Umständen 
der Wasserbilanz vor, d. h. wenn die Evaporation niedrig ist und keine 
Gefahr eines schnellen Austrocknens vorliegt. An Trockentagen ist aber 
der Stomataregulator bereit, schnell und wirkungsvoll! einzugreifen; die 
Spaltweite liegt an dem steilen Anstieg der Kurve oder in seiner Nähe, so 
daß eine große Empfindlichkeit zwischen Transpiration und Spaltweite 
Planta Bd. 17. 6 
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besteht und die hydroaktive SchlieBreaktion stets in Gang ist. Diese 
Ergebnisse führen auch zu dem Schluß, daß eine Blattepidermis mit zahl- 
reichen und kleinen Spalten in zwei Hinsichten einem System mit großen, 
aber weniger zahlreichen Spalten überlegen ist; die Transpiration kann 
durchschnittlich schneller reguliert werden, und der Diffusionsweg der 
atmosphärischen Kohlensäure zu den Chloroplasten ist kürzer. 

Wegen der abgestuften regulatorischen Wirkung der Stomata- 
bewegungen ist es oft mit Schwierigkeiten verbunden, eine Abhängigkeit 
der Transpiration von der Spaltweite festzustellen. Eine Spaltener- 
weiterung von beispielsweise 1 4 bedingt bei den niedrigsten Offnungs- 
stadien eine viel größere Wirkung als bei den höheren, und absolut ge- 
nommen ist die Wirkung bei einer höheren Evaporation größer als bei 
einer niedrigen. Im letzteren Falle ist die Wirkung so klein, daß sie z. B. 
bei einer Evaporation von 100 mg/h, 25 qem innerhalb des Bereichs der 
Schwankungen liegt. Es ist daher viel schwieriger, eine Abhängigkeit der 
stomatären Transpiration von der Spaltweite bei den niedrigen Eva- 
porationsgrößen als bei den höheren festzustellen. Die meisten früheren 
Untersuchungen in dieser Frage sind wohl gerade bei den niedrigen 
Größen der Evaporation vorgenommen worden, weil es nur unter diesen 
Umständen leicht ist, Blätter mit weitgeöffneten Spalten zu finden. Da- 
durch dürfte das Auseinandergehen der Meinungen in der alten Streit- 
frage über die Bedeutung der Stomata als Regulator der Transpiration 
wenigstens zum Teil erklärt werden. Diese Meinungsdifferenzen be- 
ziehen sich eben auf die höheren Werte der Spaltweite, nicht aber auf die 
kleinsten. Durch die kleinsten Öffnungsweiten wird die Transpiration 
am stärksten beeinflußt, und eine Abhängigkeit der Transpiration von 
diesen Öffnungsgrößen war immer viel leichter festzustellen. 

Die relative Transpiration wurde im Verhältnis zur Verdunstung des 
Blattevaporimeters berechnet, und es wurde dabei zwischen dem 
stomatären und dem kutikulären Anteil unterschieden. 

Mit der Erweiterung der Spalten steigt die relative Transpiration der 
Stomata. Die Steigerung verläuft bei den niedrigsten Spaltweiten sehr 
schnell, bei den höheren immer langsamer und scheint bei der 10 u- Breite der 
Spalten ganz aufzuhören. Zwischen den 7u- und 10 u-Spalten ist die 
Steigerung nur unbedeutend. Im Maximum beträgt die relative Trans- 
spiration der Stomata etwa 65% der freien Verdunstung. 

Die relative Transpiration der Kutikula ist gering, nämlich rund 2% 
der freien Verdunstung. 

Eine Berechnung der relativen Transpiration ohne Rücksicht auf 
die Spaltweite wird folglich zu weit verschiedenen Ergebnissen führen 
und zwar betreffs der Birke zu Werten zwischen 2 und 67%. 

Auch in Fällen, wo die Stomata ihre größte Kapazität entwickeln 
bleibt die Transpiration um etwa 33% hinter der freien Verdunstung z u 
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rück. Die Transpiration kann folglich niemals die Verdunstungsgröße 
einer freien Wasserfläche erreichen. 

Die physikalischen Komponenten der stomatären Transpiration. Die 
transpiratorische Leistungsfähigkeit der Stomata steigt mit der Eva- 
poration etwas an, so daß die Wasserabgabe bei den höheren Evapora- 
tionswerten relativ größer ist als bei den niedrigeren. Der Unterschied 
ist bei großen Öffnungsweiten nur unbedeutend und z. B. bei einer 
Öffnung von 8 y nicht sicher festzustellen. Hier herrscht Proportionali- 
tät zwischen Transpiration und Evaporation Mit sinkender Spaltweite 
tritt ein Unterschied zutage, erreicht aber erst bei den allerkleinsten 
Öffnungen größere Werte. 

Um diese Erscheinung zu erklären, wurde folgende Hypothese auf- 
gestellt: Die bei dem Verkleinern einer Pore stattfindende relative Ver- 
dunstungssteigerung hört bei einer bestimmten Porengröße auf und zwar 
dort, wo die absolute Menge von Dampfstrahlen nicht mehr genügt, um 
das Randfeld der Pore zu decken. Eine in dieser Hinsicht begrenzende 
Porengröße muß es geben, weil das Randfeld langsamer als die Fläche 
abnimmt. Von diesem Punkt ab bleibt die relative Verdunstung der 
Pore konstant, d. h. die Flächengröße wirkt jetzt als ,,limiting factor‘. Es 
wurde auf die Ergebnisse der Blatttranspiration und auf die Versuchs- 
daten bei SIERP u. SEYBOLD (1927, 1929) der Schluß gegründet, daß die 
obere Grenze dieser limitierenden Porengrößen bei einem Porendurch- 
messer von 10— < 50 u liegt. Durch diese Hypothese werden die folgen- 
den Fragen geklärt. 

A. Ist der Dampfstrom einer Pore wegen einer zu geringen Poren- 
fläche nicht groß genug, um die Randfeldkapazität voll auszunützen, so 
kann er durch wachsendes Sättigungsdefizit vermehrt werden, und da- 
durch wird die Randfeldkapazität in weiterem Maße in Anspruch ge- 
nommen. Es ist somit verständlich, daß die Transpiration bei den nie- 
drigsten Spaltweiten nicht der Evaporation proportional, sondern etwas 
schneller steigern muß; es addieren sich zur Wirkung der erhöhten Eva- 
poration die Folgen der erhöhten Randfeldsättigung. Diese Mehr- 
steigerung muß bei den kleinsten Porenwerten am größten sein, weil das 
Randfeld hier am meisten ungesättigt ist. 

B. Durch Verminderung der Porengröße unter Konstanthalten des 
Porenareals steigt die Verdunstung. Nach den Untersuchungen von 
SIERP u. SEYBOLD (a. a. O.) hört aber diese Steigerung etwa bei den 50 u- 
Poren auf. Von diesem Punkt ab hat eine Vergrößerung des Randfeldes 
durch ‚‚Auflösen‘‘ der Poren keinen Einfluß mehr, die Flächengröße 
wirkt auf die Verdunstungssteigerung als begrenzender Faktor. Der 
Verlauf steht folglich mit der obigen Hypothese in Einklang. 

C. Die relative Transpiration der Stomata liegt viel niedriger als nach 
den Ausführungen HuBers (1928, 1930) zu erwarten wäre. Dies kommt 
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daher, daß die Huserschen Versuche auf Porensysteme, die oberhalb der 
limitierenden Porengröße liegen, gegründet sind. 
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DIE APOGAMIE BEI ASPIDIUM REMOTUM AL. BR. 
Von 
WALTER Dörr. 


Mit 2 Textabbildungen und Tafel I—X. 
(Eingegangen am 1. Mai 1932.) 


Einleitung. 
Abweichungen vom normalen Entwicklungsgang bei den Pterido- 
phyten, insbesondere bei der Familie der Polypodiaceen, sind der Gegen- 
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A B Cc 
Abb. 1A, B, C. Blatt von Aspidium spinulosum (A), A. filix mas (C) und A. remotum (B). 


stand zahlreicher Untersuchungen gewesen (vgl. die Zusammenstellungen 
bei WINKLER 1908, Ernst 1918). In cytologischer Hinsicht sind jedoch 
nur wenige Fille eingehend bearbeitet worden. Daher unternahm ich 
die vorliegende Arbeit, die iiber die eigentiimlichen Fortpflanzungsver- 
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hältnisse eines Farnes berichtet, der im Marburger Botanischen Garten 
angepflanzt ist. Schon bei oberflächlicher Betrachtung zeigt sich, daB 
diese Pflanze hinsichtlich ihrer vegetativen Merkmale zwischen Aspi- 
dium filix mas Sw. und Aspidium spinulosum Sw. steht! (Abb. 1). Der 
Blattstiel ist im Verhältnis zur Blattspreite kürzer als bei A. spinu- 
losum, aber länger als bei À. filix mas. Die Blattzähne sind schärfer zu- 
gespitzt als bei À. filix mas, aber die Spitzen sind kürzer als die von 
A. spinulosum. Es handelt sich um Aspidium remotum Au. BR., einen 
Farn, der in den Bestimmungsbüchern und auch sonst vielfach in der 
Literatur als Bastard zwischen der beiden vorher genannten Arten auf- 
gefaßt wird. 

Über die Fortpflanzungsverhältnisse von Aspidium remotum ist bisher 
nur wenig bekannt geworden. LUERSSEN (1886) untersuchte die fertig 
ausgebildeten Sporangien und Sporen von aus Tirol stammenden Exem- 





D E F 
Abb. 1D, E, F. Blattfieder von A. spinulosum (D), A. fllix mas (F) und A. remotum (E). 


plaren. Die Sporen jeder Pflanze erwiesen sich untereinander in Form 
und Größe als sehr verschieden; der größte Teil war fehlgeschlagen 
(vgl. S. 131). Dagegen fand Fischer (1909, 1919) bei vier Proben (drei 


1 Vgl. AscHERSON-GRAEBNER (1896—98). 
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davon stammten aus den Vogesen, eine aus dem Botanischen Garten zu 
Darmstadt) die Sporen äußerlich fast durchweg normal ausgebildet. Es 
gelang ihm, Sporen zur Keimung zu bringen, und er gibt als erster für 
Aspidium remotum an (1909), daß die Prothallien mit einer Ausnahme 
keine Archegonien ausbilden, sondern auf ‚apogamem‘‘ Wege Pflanzen 
erzeugen. WALDMANN (1928) kam zu demselben Ergebnis wie FISCHER. 
Er untersuchte die Entwicklung der Prothallien, die aus Sporen der im 
Marburger Botanischen Garten befindlichen Pflanze gezogen wurden, 
ferner die Entwicklung der „apogamen‘ Sprossungen. Archegonien 
wurden von ihm nicht beobachtet. Cytologische Untersuchungen haben 
FiscHER und WALDMANN nicht angestellt. 

Die in der Literatur vorliegenden Mitteilungen lassen folgende Fragen 
auftauchen (vgl. Fischer 1909, 1919): 

1. Ist trotz des Fehlens der Archegonien ein Kernphasenwechsel vor- 
handen, und wenn dies der Fall ist, in welcher Weise vollzieht sich 
dieser? 

2. Ist Aspidium remotum ein Bastard zwischen A. filix mas und 
A. spinulosum, oder leitet er sich von einer dieser beiden Arten ab? 

Das Problem der Bastardnatur kann mit Sicherheit nur durch das 
Experiment gelöst werden. Ich habe zahlreiche Versuche in dieser Rich- 
tung angesetzt, kann jedoch noch nicht sagen, wie das Endergebnis aus- 
fallen wird, hoffe aber, später in einer anderen Arbeit hierüber berichten 
zu können. 

Die hier mitgeteilten Untersuchungen sind im wesentlichen der Be- 
antwortung der ersten Frage gewidmet. Es ergab sich Apogamie im 
Sinne WINKLERs (1908, S. 11), d. h. Entstehung des Sporophyten aus 
einer oder mehreren vegetativen Zellen des Gametophyten ohne einen 
Sexualvorgang. Im übrigen stellte sich heraus, daß in vielen Punkten 
Übereinstimmung mit den Befunden von Srem (1919) für Nephrodium 
hirtipes besteht. STEIL fand nämlich, daß der Gametophyt und der 
apogam entstehende Sporophyt die gleiche (und zwar seiner Meinung 
nach die haploide) Chromosomenzahl besitzen, dagegen die jungen 
Sporenmutterzellen durch eine unvollständige Kernteilung die doppelte 
Chromosomenzahl erhalten, die dann in der darauffolgenden Reduktions- 
teilung wieder halbiert wird. ROSENBERG (1930, S. 24) betrachtet je- 
doch diese Verhältnisse als „nicht ganz aufgeklärt‘, und in der Tat be- 
dürfen die Ergebnisse STEILs in vieler Hinsicht noch einer Nachprüfung 
und Ergänzung. 

Die Bezeichnungen ,,Apogamie‘ und „apogam‘ sollen im folgenden 
der WinKLERschen Definition gemäß benutzt werden. 

An dieser Stelle sei noch bemerkt, daß ich die Bezeichnungen ,,Ga- 
metophyt“, „Sporophyt‘ und ‚Generation‘ (wie es in solchen Fällen ja 
auch in der Literatur geschieht [z. B. WINKLER 1908, ROSENBERG 1930]) 
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für Aspidium remotum beibehalte (trotzdem hier in vieler Beziehung ganz 
andere Verhältnisse vorliegen als bei dem gewöhnlichen Generations- 
wechsel der Farne), weil einerseits zweifellos die Farne mit Abweichungen 
vom normalen Entwicklungsgang von solchen mit normalem abgeleitet 
werden müssen, und andererseits trotz der abweichenden Fortpflanzungs- 
verhältnisse das Prothallium die gametenerzeugende (allerdings handelt 
es sich hier nur um männliche Gameten), die Farnpflanze die sporen- 
erzeugende Generation wie im gewöhnlichen Fall darstellt. 


A. Technisches. 


I. Material. 

Zu Beginn meiner Arbeit (1927) stand mir ein Exemplar von Aspidium remo- 
tum zur Verfügung, das schon seit Jahren im Freiland des Botanischen Gartens 
wuchs, leider aber jetzt eingegangen ist. Über seine Herkunft habe ich nichts er- 
fahren können. Im folgenden soll es als Ausgangspflanze bezeichnet werden. 
Weiteres Untersuchungsmaterial lieferten mir Sporophyten, die aus Sporen der 
Ausgangspflanze gezogen wurden, sowie die ebenfalls aus Sporen erhaltene fol- 
gende Sporophytgeneration. Die Pflanzen standen teils im Gewächshaus, teils 
wurden sie im Freien ausgepflanzt. Die Prothallien erhielt ich aus Sporen der 
verschiedenen Generationen. 

Das zu Vergleichszwecken benutzte Material von Aspidium filix mas stammte 
teils aus dem Botanischen Garten, teils, ebenso wie das Material von A. spinu- 
losum, aus der näheren Umgebung von Marburg. A. filix mas wurde auf der 
Kirchspitze, A. spinulosum auf dem Wannkopf bei Wehrda gesammelt. Mehrere 
Exemplare dieser beiden Arten wurden ausgegraben, in Töpfe verpflanzt und im 
Gewächshaus untergebracht, wo sie sich gut weiter entwickelten. 


II. Kultur. 

Die Prothallien zog ich teils auf Agar-Agarnährböden (2% Agar-Agar, Nähr- 
lösung nach A. Meyer; vgl. Dörr 1927, S. 3ff.), teils in Tonschalen auf Erde (be- 
nutzt wurde ein Gemisch von Sand, Heide- und etwas Rasenerde). Die Schalen 
mit Erde standen in einem glasierten Untersatz, der soweit mit Wasser gefüllt 
wurde, daß es nicht höher als 1 cm unter der Oberfläche des Substrats stand, und 
wurden mit einem passenden Glasdeckel versehen. Die Agar-Agarkulturen hielt 
ich meistens im Arbeitszimmer, die Erdkulturen dagegen standen im Gewächs- 
haus. Die Kulturen durften nicht dem direkten Sonnenlicht ausgesetzt sein; ich 
konnte eine Schädigung durch Überdecken mit einer Mattglasscheibe oder durch 
Schattieren der Schalendeckel mit Schattierfarbe vermeiden. 

Sollten die auf Agar-Agar gewachsenen Prothallien oder die an ihnen ent- 
standenen Pflänzchen schneller wachsen, wurden sie pikiert, d. h. in geringer Zahl 
in andere Schalen mit frisch bereitetem Nährboden übertragen, was zuweilen 
mehrmals vorgenommen wurde. Wenn das erste Blatt eine Länge von mindestens 
l cm erreicht hatte, pflanzte ich die Objekte in Schalen auf Erde; sie wurden 
darin (im Gewächshaus) so lange in bedecktem Zustande kultiviert, bis sie meh- 
rere Blätter und eine größere Zahl von Wurzeln gebildet hatten. Ich übertrug 
sie dann einzeln in passende Töpfe, aus diesen in größere mit frischer Erde, wenn 
sie sich weit genug entwickelt hatten, und wiederholte dies einige Male. Auf diese 
Weise erreichte ich, daß ich im Gewächshaus in verhältnismäßig kurzer Zeit nach 
der Aussaat schon Sporen ernten konnte; die Entwicklung vollzog sich bedeutend 
schneller als in der Natur. So wurden z. B. in einem Falle etwa 151/, Monate nach 
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der Aussaat schon die ersten reifen Sporen geerntet. Die im Gewächshaus ge- 
zogenen Exemplare zeigten im übrigen gegenüber solchen, die im Freien kultiviert 
worden waren, keinerlei Unterschiede. 


III. Allgemeines über Fixierung, Färbung usw. 
Zur Fixierung der Prothallien wurden meistens benutzt: 
1. Das von BENDA modifizierte FLemminssche Gemisch (Dauer der Ein- 
wirkung 1—2 Tage): 


1%ige Chromsäure ......... 45 ccm 
2%ige Osmiumsäure . . . . . . . . 12 ccm 
pO PRE à, LEE 6 Tropfen. 


0 SEE: mn ue 3 Volumteile 
nn à + + + 1 Volumteil. 

3. JueLs Zinkchloridgemisch (Dauer der Einwirkung etwa 24 Stunden): 
I TE Se se ve lg 
65%iger Alkohol .......... 50 ccm 
ee JE 1 ccm. 


Die beiden erstgenannten Fixiermittel lieferten für die verschiedenen Stadien 
der Kernteilung sehr gute Resultate; die Juztsche Flüssigkeit rief sehr häufig 
eine Schrumpfung des Inhaltes älterer Prothalliumzellen hervor, wirkte aber 
sonst nicht schlecht. 

Für die Wurzelspitzen und die Sporangien kamen die folgenden Fixiermittel 
mit gutem Erfolg zur Anwendung: 

1. Das Benpasche Gemisch (Dauer der Einwirkung 1—2 Tage): Zusammen- 
setzung wie oben. 

2. Das von La-Cour (1929) angegebene Gemisch (Dauer der Einwirkung 
1—2 Tage): 


l%ige Chromsäure . . . . . . . . . 90 cem 
2%ige Osmiumsäure . . . . . . . . 15 ccm 
5%ige Essigsäure . . . . . . . . . . 10 cem 
Kaliumbichromat . . . . . . . . . . lg 
EE EE ee 0,5 g 
EET SE TCC uni ici ère 0,1g 
Aqua destillata . . . . . . . . . . . 45 ccm 
3. Das Gemisch von JueL (Dauer der Einwirkung 24 Stunden): 

2%ige Chromsäure . . . . . . . . . 25 cem 
CO ree ee. 
10%ige Platinchloridlösung . . . . - 2,5 g 
u TEE 75 ccm. 


4. Das Gemisch von Bourn (Dauer der Einwirkung 10—24 Stunden): 


Gesättigte wäßrige Pikrinsäurelösung . 15 ccm 
lr i au at, ce Me à 1 ccm 
nu be rs.» POOR 


1 La-Cour (1929) gibt an: Harnstoff 1 g. Nach schriftlicher Mitteilung von 
Fraulein Prof. SCHIEMANN benutzt er jetzt Saponin. 
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5. Das Carnoysche Gemisch, heiß (Dauer der Einwirkung 24 Stunden): Zu- 
sammensetzung wie oben. 

Für die Mitosen in den Wurzeln gab das Gemisch von La-Cour ausgezeichnete 
Resultate, aber auch mit dem Benpaschen und dem Bovisschen Gemisch erzielte 
ich gute Erfolge. M 

Die Synapsisstadien, ebenso die Chromatinstruktur bei gewissen, sich in den 
Sporenmutterzellen vor der Synapsis abspielenden Vorgängen und die frühen 
Stadien der Diakinese wurden bei Aspidium remotum sehr gut fixiert durch das 
Bouinsche Gemisch nach vorheriger Einwirkung von heißem 35%igem Alkohol, 
den SARBADHIKARI (1924) mit gutem Erfolg bei Sporangien von Doodia-Arten 
vor der Behandlung mit Hermannscher Flüssigkeit benutzt hat. Geeignete Blatt- 
stücke wurden abgeschnitten, rasch für einige Sekunden in den heißen Alkohol! 
eingetaucht und dann in die Bouinsche Flüssigkeit gebracht. Für die Struktur 
des Cytoplasmas, die Spindelfigur und die späteren Stadien der Reduktionsteilung 
eignete sich jedoch dieses Verfahren nicht. Bei Aspidium filix mas bewährte sich 
zur Fixierung der synaptischen Stadien das heiße Carnoysche Gemisch, auch für 
die übrigen Stadien der Reduktionsteilung lieferte es brauchbare Bilder. Ging der 
Anwendung des Bournschen Gemisches keine Behandlung mit heißem Alkohol 
voraus, so versagte es für die Synapsis vollkommen; in den übrigen Stadien wurde 
jedoch meistens die Chromatinstruktur gut erhalten. Die Chromsäuregemische 
lieferten im allgemeinen sehr brauchbare Bilder. Die Benpasche und die JUEL- 
sche Flüssigkeit ergaben jedoch in der Synapsis sehr schlechte Fixierungen, wäh- 
rend sich für diese das Gemisch von La-Cour gut bewährte. Das Cytoplasma und 
die Spindelfigur wurden bei Benutzung von Bouinscher Flüssigkeit ohne vor- 
herige Alkoholeinwirkung mäßig gut fixiert, bedeutend besser dagegen mit den 
drei Chromsäure enthaltenden Gemischen. 

Außerdem probierte ich noch einige andere Fixiermittel aus, z. B. ein Subli- 
mat - Alkoholgemisch (gesättigte wäßrige Sublimatlösung 2 Volumteile, Alkohol 
abs. 1 Volumteil} und Sublimat in Verbindung mit Pikrinsäure und Eisessig (ge- 
sättigte alkoholische Pikrinsäurelösung 25 ccm, gesättigte alkoholische Sublimat- 
lösung 25 ccm, Eisessig 0,25 ccm), jedoch ohne besonderen Erfolg. 

Das Auswaschen geschah bei Verwendung von Chromsäure mit Wasser, von 
Bournscher Flüssigkeit mit 70%igem Alkohol, von Carnoyscher Flüssigkeit mit 
Alkohol abs., von JuELs Zinkchloridgemisch mit 60- oder 70%igem Alkohol. Die 
in Wasser befindlichen Objekte, die eingebettet werden sollten, wurden durch die 
Alkoholstufen (25%, 50%, 60%, 70%, 80%, 90%, 95%, 100%), dann durch die 
Xylol-Alkoholstufen (1 + 3, 1 + 1, 3 + 1 Raumteile) in reines Xylol und schließ- 
lich in Paraffin gebracht. Die in Alkohol ausgewaschenen Objekte kamen in die 
nächst höhere Stufe und wurden von da weiter geführt. Bei Verwendung von 
Xylol trat haufig starke Schrumpfung auf. Diese war aber wesentlich geringer, 
wenn ich an Stelle von Xylol Cedernholzél als Intermedium benutzte. Aus dem 
Cedernholzél kamen die Objekte allmahlich in Paraffin vom Schmelzpunkt 45°, 
in dem sie mehrere Tage verblieben, und dann erst in Paraffin von héherem 
Schmelzpunkt. Die Wahl des Paraffins richtete sich nach der Schnittdicke und 
dem Objekt; fiir die Sporangien empfahl sich im allgemeinen Paraffin vom 
Schmelzpunkt 56 oder 60°. 

Bei der Herstellung von Totalpraparaten von Prothallien konnten die nach 
der Fixierung in Wasser ausgewaschenen Objekte direkt in die Farblésung 
(Hämalaun nach P. Mayer) übergeführt werden (nötigenfalls mußte ich die durch 
Osmiumsäure bewirkte Schwärzung mit Hilfe von 3%iger wäBriger Wasserstoff- 
superoxydlösung entfernen). War das Fixiermittel mit Alkohol ausgewaschen 


1 Das GefäB mit Alkohol stand in einem Wasserbad mit kochendem Wasser. 


| 
| 
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worden, so muBten die Alkoholkonzentrationen rückwärts durchlaufen werden 
(eine oder mehrere davon konnte man ohne Schaden auslassen). Nach der Fär- 
bung brachte ich die Prothallien über die Alkohol- und Xylolstufen in Kanada- 
balsam, der zur Vermeidung von Schrumpfungserscheinungen stark mit Xylol 
verdünnt war und durch Verdunsten des X ylols ganz allmählich eingedickt wurde. 

Die Schnittdicke betrug je nach den Anforderungen 2, 3, 5, 10, 12, 15, 20u. 
Die besten Färbungen erhielt ich bei Schnittpräparaten mit Hämatoxylin- 
HEIDENHAIN. Häufig nahm ich eine Gegenfärbung mit Eosin-Nelkenöl vor. Ein 
Teil der Schnitte wurde mit Safranin-Gentianaviolett-Orange G nach FLEMMING 
gefärbt. Dazu eigneten sich sehr gut die mit Juzts Platinchloridgemisch fixierten 
Sporangien. Bei Osmiumsäurefixierung mußte die Schwärzung durch 3%ige 
wäßrige Wasserstoffsuperoxydlösung beseitigt werden. Die mit Bournscher 
Flüssigkeit fixierten Objekte zeigten sehr gute Färbbarkeit, wenn die Schnitte 
2 Stunden mit 1%iger wäßriger Chromsäurelösung gebeizt worden waren. Be- 
sonders kontrastreiche HEIDENHAIN-Färbungen erhielt ich bei einer Bourx- 
Fixierung nach vorheriger Behandlung mit heißem Alkohol: Das Cytoplasma war 
so gut wie gar nicht gefärbt, das Chromatin dagegen tief schwarz. 

Bei den feineren Untersuchungen leisteten mit sehr gute Dienste die Zeıss- 
sche apochromatische Ölimmersion 120 (Apertur 1,3) und die Ölimmersion 1/16 a 
(Vergrößerung 114 x) von Lerrz (Apertur 1,32). 


IV. Die Herstellung von geeigneten Präparaten 
für die Chromosomenzählung. 

Bei der Herstellung von Prothallienpräparaten, die zum Zweck der 
Chromosomenzählung angefertigt wurden, verfuhr ich in folgender 
Weise: Die Objekte wurden total gefärbt, in Kanadabalsam übergeführt 
und auf das Vorhandensein von geeigneten Mitosen untersucht. In sel- 
tenen Fällen findet man in einem solchen Totalpräparat Äquatorial- 
platten oder Tochterplatten in der Polansicht, dıe eine Zählung ermög- 
lichen (z. B. bei Aspidium spinulosum, Abb. 37). Meistens trifft man die 
für eine Zählung in Frage kommenden Stadien der Meta-, Ana- und 
Telophase in der Seitenansicht. Schneidet man aber ein Prothallium mit 
einer solchen Teilungsfigur senkrecht zur Längsachse der Spindel, so 
bekommt man die gewünschte Polansicht. Es wurden daher die für ge- 
eignet befundenen Prothallien aus dem Kanadabalsam in Xylol zurück- 
gebracht, in Paraffin eingebettet und in bestimmter Orientierung ge- 
schnitten. Es empfiehlt sich, die Prothallien ein wenig zu überfärben, da 
im Thermostaten die Farbe etwas ausbleicht. Nur solche Spindeln sind 
gut brauchbar, die parallel oder nahezu parallel zur Oberfläche des Pro- 
thalliums liegen. Die Orientierung nahm ich in folgender Weise vor: Die 
Umrisse des gefärbten, in Kanadabalsam befindlichen Prothalliums 
wurden aufgezeichnet und die Richtung der Spindel angegeben. Die 
Schnittebene muß senkrecht zu dieser Richtung liegen. Ist nun das Pro- 
thallium in Paraffin eingebettet, so entfernt man vorsichtig soviel 
Paraffin, daß man seine Umrisse gut erkennen kann (das entstandene 
Loch kann man später wieder mit Paraffin ausfüllen). Man kann dann 
unter Benutzung eines Präpariermikroskopes die Schnittrichtung leicht 
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feststellen und auf dem Paraffin markieren, wenn man die Zeichnung zu 
Hilfe nimmt und auf charakteristische Stellen am Rande des Prothal- 
liums (Haare, Zacken) achtet. Ist das Prothallium flach, und liegt es 
parallel zum Boden des bei der Einbettung benutzten Schälchens, so hat 
man es mit der Orientierung des Blockes leicht: das Messer muß senk- 
recht zu der Fläche des Prothalliums, d. h. senkrecht zu der entsprechen- 
den Fläche des Paraffins und parallel zu der auf dem Block markierten 
Linie geführt werden. Lag das Prothallium beim Einbetten nicht hori- 
zontal, oder ist es nicht eben, so muß der Block soweit angeschnitten wer- 
den, daß die Kantenansicht des Prothalliums erkennbar ist. Man kann 
dann nach entsprechender Einstellung des Blocks die Stelle, an der sich 
die Teilungsfigur befindet, in vielen Fällen senkrecht schneiden. — Liegt 
die Spindel nicht parallel zur Oberfläche des Prothalliums, so kann man 
versuchen, die richtige Stellung abzuschätzen; zuweilen erreicht man 
dann das Gewünschte. 

Von den Wurzelspitzen wurden Querschnitte hergestellt. Etwa 
10—15 Wurzelenden wurden beim Einbetten mit ihren Spitzen in einer 
Reihe angeordnet und gleichzeitig geschnitten. 

Ferner konnten Schnitte durch die Sporangien zur Zählung benutzt 
werden. { 

V. Allgemeines über die Chromosomenzählung. 

Da die Farne sehr viele Chromosomen besitzen, stößt man bei ihrer 
Zählung auf große Schwierigkeiten, wie schon OVERTON (1893, S. 143) 
erkannte. Abgesehen von den ziemlich genauen Aussagen von YAMA- 
NOUCHI (1908 a, b), der für Aspidium molle als Mindestzahl 64, als Höchst- 
zahl 66 (haploid) gefunden hat, begegnet man in der Literatur nur un- 
gefähren Angaben (FARMER u. DicBy 1907, Stem 1919, DE LITARDIÈRE 
1921). Ich halte es ebenso wie DE LITARDIERE (1921, S. 415) für zwei- 
felhaft, ob man die Zahl so genau bestimmen kann, wie YAMANOUCHI 
angibt, der an zahlreichen Mitosen stets die Zahlen 64 oder 66 für den 
Gametophyten und das Doppelte davon für den Sporophyten gefunden zu 
haben behauptet. Mir erscheint es jedenfalls nach meinen Unter- 
suchungen nahezu unmöglich, bei Aspidium remotum genau die Zahl zu 
bestimmen. Man kann jedoch die Ungenauigkeit der Zählung dadurch 
zum Teil kompensieren, daß man 1. die Chromosomen einer Mitose öfters 
zählt, 2. möglichst viele Mitosen heranzieht. Außerdem läßt sich durch 
Kontrollen verschiedener Art die Richtigkeit der Ergebnisse bis zu 
einem gewissen Grad in folgender Weise überprüfen: Wenn es sich um die 
Aufsicht auf eine Aquatorialplatte bei der heterotypischen Teilung 
(Abb. 29, Tafel IT) oder auf eine der beiden Tochterplatten bei der Ana- 
oder Telophase (z. B. Abb. 15—20) einer gewöhnlichen Teilung handelt, 
so kann man die auf verschiedenen Durchmessern der Platte liegenden 
Elemente zählen und aus dem Mittelwert der verschiedenen Zählungen 
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(dieser sei 2a) annähernd die Gesamtzahl errechnen. Diese beträgt 
a*z. Voraussetzung ist dabei, daß die Fläche, die die Platte einnimmt, 
kreisförmig ist. Stellt sie eine Ellipse dar, und befinden sich längs der 
großen Achse 2 a, längs der kleinen 2 6 Chromosomen, so kann man als 
Gesamtwert nach der Formel für den Inhalt der Ellipse ab x annehmen. 
Diese Möglichkeiten kommen auch dann in Frage, wenn die Chromo- 
somen teilweise so dicht liegen, daß sich eine genauere Zählung nicht an 
jeder Stelle der Platte durchführen läßt, oder wenn ein Teil der Chromo- 
somen sich im Nachbarschnitt befindet. In diesen letzten Fällen kann 
man auch so verfahren, daß man eine passende Hälfte der Fläche einer 
Platte abschätzt, die darauf befindlichen Chromosomen zählt und den 
gefundenen Wert verdoppelt. Derartige Kontrollen dürfen durchgeführt 
werden, weil 1. die Chromosomen im allgemeinen ziemlich gleichmäßig 
verteilt sind, 2. ihre Zahl sehr hoch ist. 

Zur Zählung wurden verschiedene Stadien herangezogen. Meistens 
benutzte ich wie YAMANOUCHI (1908 a, b) späte Ana- und frühe Telo- 
phasen in der Ansicht von oben. Die Chromosomen sind auf diesen 
Stadien gerade oder nur wenig gekrümmt! und zwar im Gametophyten 
(Abb. 14, Tafel II) und im Sporophyten (Abb. 21), so daß man nicht 
Gefahr läuft, ein Chromosom doppelt zu zählen, was leicht der Fall sein 
könnte, wenn sie etwa hakenförmig gebogen wären. Das gleiche fand ich 
bei Aspidium filix mas und A. spinulosum, und ich befinde mich in 
diesem Punkt in Übereinstimmung mit Yamanoucat (1908 a, b) und 
mit DE LITARDIERE (1921), der an zwei Varietäten von Aspidium filix 
mas, an einer Varietät von A. spinulosum und an zahlreichen anderen 
Vertretern der Polypodiaceen die gleichen Beobachtungen machte. 
Metaphasen treten bedeutend häufiger auf als Anaphasen und geeignete 
junge Telophasen. Dies ist darin begründet, daß die Wanderung der 
Chromosomen nach den Polen verhältnismäßig kurze Zeit in Anspruch 
nimmt. In einem Fall konnte ich an einem lebenden Prothallium diesen 
Vorgang des Auseinanderweichens beobachten. Ich fand eine Äqua- 
torialplatte in der Seitenansicht, die etwa 10 Min. lang ungeändert blieb. 
Ziemlich plötzlich begannen dann die Chromosomen sich voneinander 
zu trennen. Der Vorgang des Wanderns nach den Polen dauerte nur etwa 
5 Min., nahm also weniger Zeit in Anspruch als die Metaphase, und es be- 
gannen schon gleich darauf die für die Telophase charakteristischen Vor- 
gänge. Die Metaphase, die FARMER u. DıcBy (1907) und DE LITARDIÈRE 
(1921) zur Zählung benutzten, ist im allgemeinen in der Polansicht nicht 
sehr geeignet, da die meisten Chromosomen mit dem einen umgebogenen 
Ende in der Äquatorialebene liegen (Abb. 13, 28, 36, Tafel II) und sehr 
dicht gehäuft sind. Zuweilen fand ich aber Äquatorialplatten, die eine 


1 Auf früheren Anaphasenstadien kann allerdings ein Teil der Chromosomen 
stark gebogen sein. 
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Zählung mit ausreichender Genauigkeit erlaubten (Abb. 32, 35). Was die 
Seitenansicht der Metaphase betrifft, so kann man solche, bei der sämt- 
liche Chromosomen in einem Schnitt enthalten sind, nicht verwenden; die 
Spindel muß in mehrere Schnitte zerlegt werden. Daher waren nur 
dünnere (5 u-) Schnitte brauchbar (Abb. 28, 36). Das hat natürlich zur 
Folge, daß zahlreiche Chromosomen angeschnitten sind. Nun wurden 
zwar die abgeschnittenen kleinen Stücke nicht berücksichtigt, aber es 
wird sich nicht immer vermeiden lassen, daß man doppelt zählt. An- 
dererseits muß man aber beachten, daß an Stellen, wo die Chromosomen 
sehr dicht liegen, einige leicht übersehen werden können. Daher wird 
der eine Fehler den anderen mehr oder weniger ausgleichen, so daß ich 
doch glaube, daß man annähernd richtige Resultate erhält. Sehr gut 
geeignet waren die Sporenmutterzellen im Diakinesestadium (Abb. 42 
bis 44, Tafel III) oder in der Metaphase der heterotypischen Teilung 
(Abb. 29) in der Polansicht. Bei Verwendung der Metaphase hat man den 
Vorteil, daß man Zellen finden kann, bei denen sämtliche Gemini in 
einem Schnitt enthalten sind. Dagegen ist es unmöglich, an nicht durch- 
geschnittenen Kernen, die sich in Diakinese befinden, die Zahl der Ele- 
mente zu ermitteln (nicht dagegen bei Aspidium spinulosum, das kleinere 
Sporenmutterzellen mit weniger Chromosomen besitzt; vgl. Abb. 39). 
Was die angeschnittenen Doppelchromosomen betrifft, so wurde eine 
zweimalige Zählung dadurch möglichst vermieden, daß die kleinen ab- 
getrennten Stückchen unbeachtet blieben. In dieser Weise konnte an 
10 u-Schnitten, bei denen die Kerne häufig in nicht mehr als zwei Teile 
zerlegt wurden, kein wesentlicher Unterschied in Bezug auf die Zahl der 
Chromosomenpaare gegenüber 5 u-Schnitten, die den Kern oft in vier 
Stücke teilten, festgestellt werden. 


B. Untersuchungen über den Entwicklungsgang 
von Aspidium remotum. 
I. Überblick über die morphologischen Verhältnisse. 

Ein großer Teil der Sporen der Ausgangspflanze erwies sich als keim- 
fähig. Die Prothallien lieferten auf apogamem Wege Sporophyten. 
Abb. 2 zeigt ein Prothallium mit Keimpflanze. Die erwachsenen Pflan- 
zen (Blattlänge etwa 20—40 cm) waren kleiner als die von A. spinu- 
losum (Blattlänge etwa 40—80 cm) und A. filix mas (Blattlänge etwa 
50—110 cm). Die Sori besaßen etwa die Größe und Form wie die von 
A. spinulosum. Zahlreiche Sporangien degenerierten auf verschiedenen 
Stadien der Archesporentwicklung (vgl. HEILBRONN 1910, S. 17; Far- 
MER u. DicBY 1910, S. 201), aber ein sehr großer Teil bildete keimfähige 
Sporen. Diese wurden ausgesät und erzeugten Prothallien, aus denen 
sich wiederum Sporophyten entwickelten usw. Im ganzen wurden aus 
den Sporen der Ausgangspflanze 3 Gametophyt- und 3 Sporophyt- 
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generationen gezogen (im folgenden sind die Gametophyt- ebenso wie 
die Sporophytengenerationen der Reihenfolge ihrer Entstehung ent- 
sprechend durch die Zahlen I, II, III unterschieden; die Prothallien- 
generation I ist die aus den Sporen der Ausgangspflanze erhaltene). Die 
Sporen waren stets zu einem hohen Prozentsatz keimfähig (genauere An- 
gaben über die Prozentzahl der keimenden Sporen sind in Tabelle 3 zu 
finden). Ein Nachlassen der Keimfähigkeit bei den Sporen der Sporo- 
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Abb. 2. Prothallium mit apogamer Keimpflanze. Aus WALDMANN (1928). 


phytgeneration II gegenüber denen von I und den Sporen der Ausgangs- 
pflanze war nicht zu bemerken. In allen drei Generationen stellten sich 
die Prothallien als apogam heraus; in Bezug auf die Entstehung der 
Embryonen wurden keine Unterschiede beobachtet. Die Apogamie tritt 
also bei dem untersuchten Aspidium remotum als konstante Erscheinung 
auf. — Von jeder Generation wurden zahlreiche Pflanzen aufgezogen. 
Diese waren unter sich gleich und von der Ausgangspflanze in keiner 
Weise verschieden. Die eigentümlichen Vorgänge, die sich in den Sporan- 
gien abspielen, traten in den Sporangien der Sporophytgenerationen 1 
und 11 in der gleichen Weise wie in denen der Ausgangspflanze auf. 
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Tabelle 1 gibt eine Übersicht über die Entwicklungsdauer von der 
Sporenaussaat bis zur Ernte der ersten reifen Sporen. Die Angaben 
beziehen sich auf die Exemplare, die in der Entwicklung am meisten 
voraus waren. Für die einzelnen Sporophyten ist der Tag angegeben, 
an dem die ersten Sporen geerntet werden konnten, sowie der Zeit- 
punkt, an dem die Aussaat dieser Sporen stattfand, die die folgende 
Generation lieferten. (Von der Sporophytengeneration III standen bei 
dem AbschluB der Arbeit noch keine Sporen zur Verfügung.) Die Dauer 
eines vollständigen Entwicklungsganges (von Spore zu Spore) betrug also 
für den ersten Entwicklungszyklus etwa 181/, und für den darauffolgen- 
den etwa 15!/, Monate. 























Tabelle 1. 
Tag des Einsammelns Da d Ilstän- 
der ersten reifen | Tag der Sporenaus- | Aigen Entwicklungs- 
Sporen BER ganges 
Ausgangspflanze 1. X. 27 
J etwa 18'/, Monate 
Sporophytgeneration I 11. IV. 29 23. IV. 29 
Y etwa 151/, Monate 
Sporophytgeneration II 4. VIIL 30 26. VIII. 30 


Es wurden bei Aspidium remotum Chromosomenzählungen vorge- 
nommen an der Ausgangspflanze und an zwei aus dieser erhaltenen Pro- 
thallien- und Sporophytgenerationen (Tabelle 2). 


II. Ergebnisse der speziellen Untersuchungen. 


1. Der Gametophyt. 
a) Die morphologischen Verhältnisse des Gametophyten. 
aa) Die vegetativen Verhiltnisse. 

Uber die Sporen und ihre Keimfähigkeit soll später (S. 130) ausführlich 
gesprochen werden. Die Prothallienentwicklung hat WALDMANN (1928) 
beschrieben, und es erübrigt sich daher, näher darauf einzugehen. Da- 
gegen möchte ich den Verhältnissen, die an älteren Prothallien zu beob- 
achten waren, eine kurze Betrachtung widmen. An solchen können 
außer der zuerst gebildeten, außer Funktion gesetzten Scheitelkante (S,, 
Abb. 11, Tafel I) noch andere oder wenigstens eine entstehen (S,, S;, 
S,). Wie diese sich bilden, habe ich nicht im einzelnen verfolgt. In 
Abb. 12 a hat sich die Entwicklung offenbar so abgespielt, daß einige auf 
der linken Seite liegende, embryonal gebliebene Zelien der Scheitel- 
bucht S, die nach der Seite gedrängte neue Scheitelkante S, geliefert 
haben. Außerdem kann aber auch zweifellos Gabelung stattfinden, die 
ja zuweilen an Farnprothallien zu beobachten ist. Die beiden Scheitel S; 
und S, (Abb. 11) sind offenbar durch einen solchen Gabelungsvorgang 
auseinander hervorgegangen. Hinter der zuerst entstandenen Scheitel- 
Planta Bd. 17. 7 
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kante S, hat sich ein Embryo gebildet (nur die Wurzel ist zu sehen; Blatt 
und SproB befanden sich auf der anderen Seite). Aber auch hinter den 
übrigen Scheiteln kann es zur Bildung von Embryonen kommen, so daB 
auf einem Prothällium mehrere Keimpflanzen zur Ausbildung gelangen. 
In älteren Kulturen sind häufig Adventivprothallien zu beobachten, auf 
denen ebenfalls Keimpflanzen auftreten können. In Abb. 12 a sind die 
Stellen mit beginnender Adventivprothallienentwicklung schraffiert ; die 
mit A bezeichnete Stelle ist in Abb. 12 b genauer gezeichnet. Man sieht 
dort neue Prothallien in Bildung begriffen. Durch stärkere Umrahmung 
ist ein Zellkomplex gekennzeichnet, der offenbar einer urspriinglichen 
Randzelle des Prothalliums seinen Ursprung verdankt. Rechts davon 
ist eine zweischneidige Scheitelzelle angelegt. In alten Kulturen konnte 
ich auch Adventivbildungen in Form von kurzen, stark verzweigten, an 
vielen Stellen nur einzellreihigen Fäden beobachten, die zu dichten 
Büscheln angeordnet und ziemlich reichlich mit Antheridien besetzt 
waren. 
bb) Die Geschlechtsverhältnisse. 

Wie WALDMANN (1928) festgestellt hat, kommen Antheridien bei dem 
Aspidium remotum des Marburger Botanischen Gartens vor. Sie finden 
sich in den Kulturen vorwiegend auf den schlecht entwickelten, faden- 
förmigen oder nur aus einer Zellschicht bestehenden Kümmerprothallien, 
die bei dichter Aussaat in großer Zahl entstehen, und zwar bei den 
flächenförmig ausgebildeten Prothallien am Rand und auf der Fläche. 
Unter Prothallien, die erst unterschlechten äußeren Verhältnissen wuchsen, 
später dagegen, günstigen Bedingungen ausgesetzt, im vorderen Teil breit 
und herzförmig wurden, fanden sich häufig solche, die an ihrem schmalen 
hinteren Ende Antheridien trugen. An den von vornherein gut ausge- 
bildeten, herzförmigen, im mittleren Teil mehrschichtigen Prothallien 
wurden dagegen Antheridien nur äußerst selten beobachtet. Sie treten 
ferner ziemlich reichlich auf in älteren Kulturen auf adventiven Spros- 
sungen (siehe oben). Ihre Bildung läßt sich sehr fördern durch Kultur 
auf 2%igem Agar-Agar mit schwacher Nährlösung (benutzt wurde 
1/20 der gewöhnlichen Konzentration). Archegonien wurden dagegen nie- 
mals festgestellt. Ich habe sehr viele Agar-Agar- und Erdkulturen darauf- 
hin untersucht, aber stets mit negativem Erfolg. Zu dem gleichen Er- 
gebnis kam WALDMANN. Auch bei Verwendung von Agar-Agar mit stär- 
keren Nährlösungskonzentrationen, die bei den Prothallien anderer 
Farne die Archegonentwicklung begünstigen, ließ sich keine Bildung von 
Archegonien bewirken. Fischer (1909) fand bei nur einem von 
40—50 Vorkeimen weibliche Sexualorgane. Ich halte es aber nicht für 
ausgeschlossen, daß es sich um eine Verunreinigung des Materials durch 
eine fremde Spore handelte, da an dem Standort der Aspidium remotum- 
Pflanzen auch A. spinulosum und A. filix mas vertreten waren. 
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b) Die Chromosomenzahl. 

In Bezug auf die Chromosomenzahl wurden zwei Gametophytgene- 
rationen (I und II) untersucht. 

Die Abb. 15—20 beziehen sich auf die Prothalliengeneration I. 
Abb. 15 und 16 stellen zwei Schnitte durch eine Zelle der quer getroffenen 
Scheitelkante dar. In Abb. 17 und 18 handelt es sich gleichfalls um zwei 
Tochterplatten aus einer und derselben Randzelle (Längsschnitt) eines 
anderen Prothalliums. Von zwei weiteren Prothallien stammen die 
Abb. 19 und 20. Im ganzen wurden 8 Prothallien untersucht, davon 5 
(siehe Tabelle 2) genauer. - 

Was die II. Gametophytgeneration betrifft, so wurden zwei Pro- 
thallien näher untersucht (Abb. 31, 32), und in zwei anderen erhielt ich 
durch Schätzungen eine ähnliche Zahl. In Abb. 32 ist eine zur Zählung 
geeignete Aquatorialplatte in der Polansicht abgebildet. 

Bei Mitosen, an denen sich eine besonders genaue Zählung durch- 
führen lieB (Abb. 15, 16, 32), erhielt ich etwa 120—130 Chromosomen. 
Die Zahl 120 scheint mir etwas niedrig zu sein; was z. B. Abb. 32 
(121 Chromosomen) betrifft, so glaube ich, daB ich dort einige Elemente 
zu wenig gezeichnet habe, da die Chromosomen an verschiedenen Stellen 
dicht gehäuft waren. Dagegen diirfte allem Anschein nach die Zahl 130 
der Wirklichkeit näher kommen, so daß ich für den Gametophyten von 
Aspidium remotum etwa 130 Chromosomen angeben möchte. Ob allen 
Prothallien einer Generation untereinander genau die gleiche Chromo- 
somenzahl zukommt, und ob die Chromosomenzahl in der Gameto- 
phytgeneration I genau dieselbe ist wie in II, läßt sich natürlich nach den 
vorliegenden Zählungsergebnissen nicht feststellen. — Die Zahl 130 
kommt zweifellos auch den Spermatozoiden zu. 


2. Der Sporophyt. 
a) Die vegetativen Verhältnisse des Sporophyten. 
aa) Die Entwicklung des Sporophyten (ohne Berücksichtigung der 
cytologischen Verhältnisse). 

In der großen Mannigfaltigkeit der verschiedenen Möglichkeiten der 
Sporophytentwicklung kann man bezüglich der Anlage von Sproß und 
primärem Blatt folgende drei Haupttypen unterscheiden: 

1. Es entsteht ein zunächst undifferenzierter Höcker. An seiner 
Spitze bildet sich eine zweischneidige Blattscheitelzelle, die das erste 
Blatt liefert. Dann tritt früher oder später eine Stammscheitelzelle auf. 

2. Das erste Blatt geht ohne vorherige Höckerbildung direkt aus einer 
Prothalliumzelle hervor. Später wird dann die dreischneidige Sproß- 
scheitelzelle angelegt. 

3. Ohne daß vorher ein Höcker gebildet wird, entsteht aus einer Zelle 
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des Prothalliums eine dreischneidige Scheitelzelle, die den Sproß liefert ; 
dann erst kommt es zur Bildung des primären Blattes. 

In allen drei Fallen nimmt der Embryo seinen Ursprung aus der Stelle 
des Prothalliums, an der sonst die Archegonien sitzen, d. h. auf dem mitt- 
leren, mehrschichtigen Teil etwas hinter der Scheitelbucht und zwar auf 
der dem Licht abgewandten Seite. In den weitaus meisten Fällen ist die 
Orientierung von Blatt und Sproß zum Prothallium die gleiche und zwar 
dieselbe wie bei einem aus einer Eizelle hervorgegangenen Farnembryo, 
wie schon DE BARY (1878) für Pteris cretica hervorhob. Die Oberseite des 
Blattes ist dem Prothallium zugewandt; es wächst nach der Scheitel- 
bucht hin. Der Vegetationspunkt des Sprosses liegt zwischen Blatt und 
Prothallium. Die Blattscheitelzelle ist mit einer ihrer Kanten dem Sproß 
zugekehrt (Abb. 5, Tafel I). 

Auf den ersten Fall gehe ich nicht ein, da er von friiheren Unter- 
suchern (DE Bary 1878, Worontn 1908, WaLDMANN 1928) ausführlich 
besprochen worden ist. 

In der Literatur findet man, wenn iiberhaupt genaue Angaben ge- 
macht werden, stets übereinstimmend die Entwicklung so dargestellt?, 
daB die Blattscheitelzelle vor der Stammscheitelzelle entsteht, z. B. für 
Pellaea- und Notochlaena-Arten von Worontn (1908), für Nephrodium 
hirtipes von Stet (1919), und DE Bary (S. 456) sagt von Pteris cretica: 
„Daß dieselbe (gemeint ist die Stammscheitelzelle) früher oder auch nur 
zu gleicher Zeit auftritt wie die differenzierte Scheitelzelle des ersten 
Blattes, konnte ich bei vielfach hierauf gerichteter Aufmerksamkeit nicht 
finden.“ Es gibt jedoch, wie ich an mit Eau de Javelle aufge- 
helltem Material feststellen konnte, außerdem die Möglichkeit, daß die 
Sproßscheitelzelle schon vorhanden sein kann, wenn eine Blattscheitel- 
zelle noch gar nicht gebildet ist. 

Betrachten wir diese Verhältnisse genauer (Fall 3). In Abb. 3, 
Tafel I sehen wir ein Stück der vorderen Fläche eines Prothalliums 
(B = Scheitelbucht) mit der Anlage eines Sproßscheitels. Der stark um- 
rahmte Zellkomplex, der nur wenig über das Niveau der Prothallium- 
zellen herausragt, ist mutmaßlich die Zelle gewesen, aus der sich durch 
Bildung von Wänden in der in Abb. 3 durch die Zahlen 1, 2, 3, 4, 5 an- 
gegebenen Reihenfolge und weitere Zerlegung der jetzige Zustand ent- 
wickelt hat. Man erkennt leicht, daß eine dreischneidige Scheitelzelle 
(Ssz) vorliegt. Das erste, was in diesem Fall angelegt worden ist, ist also 
der SproBvegetationspunkt ; von einem Blatt ist noch nichts zu erkennen. 
Abb. 4 a zeigt ein späteres Stadium, das wir uns aus dem ersten (Abb.3) 
so entstanden denken können, daß die dreischneidige Scheitelzelle weitere 
Segmente abgegeben hat, die sich vergrößert haben und zwar besonders 


1 Vgl. auch Gozszr, 1930, S. 1135— 36. 
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stark in ihrem dem Hinterende des Prothalliums zugewandten Abschnitt. 
Auf diese Weise ist die Scheitelzelle nach dem vorderen (d. h. dem 
Scheitel des Prothalliums zugewandten) Teil des jetzt stark vergrößerten 
Höckers verschoben. Abb. 4 b, die denselben Höcker von vorne her ge- 
sehen darstellt!, läßt die Stammscheitelzelle (Ssz) noch besser erkennen. 
In Abb. 4c, die die Umrisse eines medianen optischen Längsschnittes 
durch Prothallium (Pr) und apogame Sprossung zeigt?, erkennt man nun 
hinter dem Sproßscheitel (St) eine schwache Erhebung (Bl), die auch in 
Abb. 4 b zu sehen ist. Bei Betrachtung von oben (Abb. 4 a) konnte ich 
leicht feststellen, daß die höchste Stelle von der Zelle Bsz eingenommen 
wird, und es kann kein Zweifel bestehen, daß es sich hier um eine ganz 
junge Blattanlage mit einer zweischneidigen Scheitelzelle handelt. Man 
kann deutlich in Abb. 4a eine in der Oberflächenansicht etwa recht- 
eckige ehemalige Zelle erkennen, aus der durch eine erste links und eine 
darauffolgende rechts verlaufende Wand die Scheitelzelle kurz vorher — 
die Wände sind noch sehr dünn — herausgeschnitten wurde. Ein ganz 
entsprechendes Bild erhielt ich an einem anderen Embryo. Dieser besaß 
gleichfalls einen Sproßvegetationspunkt und eine schwache Vorwölbung 
mit den entsprechenden Zellwänden wie in Abb. 4 a. Man wird also nicht 
den Einwand erheben können, daß es sich etwa um zufällige Bildungen 
handelt. Das Blatt kann demnach, entgegen den Beobachtungen von 
Worontn (1908) und Stem (1919) an anderen Farnen, später als der 
Sproß angelegt werden. Nun bestehen zwei Möglichkeiten: Entweder 
ist der Blattscheitel aus einem Segment der dreischneidigen Scheitelzelle 
hervorgegangen, oder er verdankt seinen Ursprung einer anderen, nicht 
zu einem Sproßsegment gehörigen Zelle, die mitsamt ihrer Umgebung 
gleichzeitig mit der Sproßanlage aus dem Prothalliumgewebe hervor- 
gewachsen ist. Die letztere Möglichkeit halte ich jedoch nach dem in 
Abb. 4a festgehaltenen Befund für sehr unwahrscheinlich. Vielmehr 
dürfte es auf Grund der Zellenanordnung so gut wie erwiesen sein, daß 
die Blattanlage aus einem Sproßsegment hervorgegangen ist, wie ich es 
in Abb. 4a auch zur Darstellung gebracht habe. Das erste Blatt würde 
demnach nicht immer unabhängig vom Sproß entstehen, im Gegensatz 
zu den von den früheren Untersuchern gemachten Feststellungen, son- 
dern ebenso wie die später gebildeten Blätter aus dem Sproß hervorgehen. 
— In Abb. 5 ist schließlich noch eine ältere Blattanlage mit Scheitelzelle 
(Bsz) abgebildet, ferner der Sproßvegetationspunkt und die im Inneren 
liegende vierschneidige Wurzelscheitelzelle (Wz). 


1 Das Prothalliumgewebe wurde ringsherum möglichst dicht an dem Hicker 
abgeschnitten. Dann konnte dieser leicht in die zum Zeichnen der Abb. 4 b und 
4c benutzten Lagen gebracht werden. 

2 Der Scheitel des Prothalliums ist rechts zu denken. Dessen Unterseite 


befindet sich in der Abbildung oben. 
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Im Fall 2 verläuft die Entwicklung anders. Eine Prothalliumzelle 
liefert, ohne daß vorher eine Erhebung sichtbar geworden wäre, durch 
zwei aufeinandertreffende, schräg zur Medianen des Prothalliums ver- 
laufende Wände eine Blattanlage in Gestalt einer zweischneidigen 
Scheitelzelle. Diese wird größer, indem sich neue Segmente bilden, und 
tritt darauf erst nur wenig (Abb. 6), dann mehr (Abb. 7, 8) in Gestalt 
eines Höckers hervor. Später würde der Sproß zum Vorschein kommen. 
Diesen Fall wollte ich nicht unerwähnt lassen, da ich ihn in der Literatur 
nicht gefunden habe!. Ebenso wie eine Prothalliumzelle direkt eine Sproß- 
anlage liefern kann, kann sie auch direkt in eine Blattanlage übergehen. 
ohne daß vorher an dem Prothallium eine Zellwucherung auftritt?. 

Der Vollständigkeit wegen sein noch auf einige Dinge bei der Em- 
bryoentwicklung hingewiesen, die schon andere Untersucher (z. B. 
DE Bary 1878, WALDMANN 1928) festgestellt haben, wobei ich noch 
einige Ergänzungen anfügen will. Sehr häufig treten als Vorläufer der 
Sprossung blasse Stellen im Prothalliumgewebe auf, die sich bei mikro- 
skopischer Untersuchung als Zellen mit verhältnismäßig wenigen, 
kleinen Chloroplasten erweisen. Häufig sind diese Zellen in der Richtung 
der Medianen lang gestreckt. Man findet sie dort, wo später die Höcker- 
bildung erfolgen soll. Auch die Scheitelbucht geht meistens, nachdem sie 
die Teilungen vor oder während der Embryobildung eingestellt hat, in ein 
derartiges Gewebe über. An Prothallien, die noch gar keinen Ansatz zu 
einer Sprossung gemacht haben, kann man öfters innerhalb des blassen 
Gewebes einige Tracheiden feststellen 3. 

In seltenen Fällen verläuft die Entwicklung so, daß die Scheitelbucht 
zu einem aus blassen Zellen bestehenden Fortsatz auswächst. Dann tritt 
entweder ein Stillstand ein, oder an der Verlängerung bildet sich eine 
Keimpflanze. Die gleichen Feststellungen machte Woronın (1908) an 
Notochlaena- und Pellaea-Arten. 

Die Wurzel entsteht zu sehr verschiedenem Zeitpunkt. Ein häufig 
vorkommender Fall ist der in Abb. 5 abgebildete: Kurz nachdem Sproß 
und Blatt angelegt sind, tritt auch die Wurzelscheitelzelle auf. Sie kann 
jedoch sehr viel später angelegt werden, wenn das erste Blatt schon zu 
ansehnlicher Größe (5 mm in einem Fall) herangewachsen ist. Aber auch 
das Umgekehrte konnte ich zuweilen beobachten, wie FISCHER (1909) 
und WALDMANN (1928) schon gefunden haben: Die Wurzel ist sehr weit 

1 Bei Pellaea nivea (WoRoNIN 1908, S. 125, Abb. 30 daselbst) scheint ähn- 
liches vorzuliegen; hier geht allerdings das erste Blatt aus dem meristematischen 
Rand der Scheitelbucht hervor. . 

2 Ob in diesem Falle der SproB aus einer Zelle des Blattes oder aus einer Pro- 
thalliumzelle entsteht, habe ich nicht untersucht. 

3 Oft bleiben die Prothallien auf diesem Stadium stehen, wenn man die 
AuBenbedingungen nicht in passender Weise ändert, oder sie bilden später an 
anderer Stelle einen Embryo. 
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entwickelt (bis einige Millimeter lang), während SproB- und Blattanlage 
noch gar nicht vorhanden sind und höchstens sich ein undifferenzierter 
Hocker zeigt. — In Abb. 9 b ist eine auf einem medianen Längsschnitt 
durch ein Prothallium mit Embryo getroffene Wurzelanlage abgebildet. 
Zur Orientierung dient ein Ubersichtsbild (Abb. 9 a) des gleichen Pro- 
thalliums. Wie Abb. 5 veranschaulicht, liegen die Anlagen von Sproß, 
Blatt und Wurzel durchaus nicht immer in einer senkrecht zur Fläche 
des Prothalliums stehenden Ebene; es ist daher schwierig, Median- 
schnitte zu bekommen, die alle drei Teile gleich gut zeigen, wie dies in 
Abb. 10 der Fall ist. Hier sehen wir eine etwas ältere Wurzelanlage, an 
der durch Loslösung der Wurzelhauben- von den Prothalliumzellen ein 
Interzellularraum J entstanden ist. Die Wurzelanlage kann in unmittel- 
barer Nähe oder in ziemlicher Entfernung von den übrigen Teilen des 
Embryos entstehen. Entweder bricht die Wurzel nach der Seite des Pro- 
thalliums hindurch, auf der sich Blatt und Sproß befinden, oder nach der 
entgegengesetzten. An der Basis ist sie von einer Scheide, die aus dem 
durchbrochenen Prothalliumgewebe entsteht, umgeben (Abb. 11). 

An dem Embryo treten früher oder später die für den Sporophyten 
charakteristischen Haar- und Schuppenbildungen auf. Diese können aber 
auch aus Prothalliumzellen zwischen Embryo und Scheitelbucht (Abb. 8 
und 10, H) oder aus deren Rand hervorgehen. Zuweilen sind sie auch dann 
schon zu sehen, wenn eine Sprossung noch gar nicht vorhanden ist. 


bb) Die cytologischen Verhältnisse (Chromosomenzahl, Nachweis der 
Apogamie). 

Von der Sporophytgeneration I wurden drei Exemplare auf ihre 
Chromosomenzahl hin untersucht (Tabelle 2), nämlich ein Embryo und 
zwei erwachsene Pflanzen (Abb. 22—26, Tafel II). Abb. 22—26 stellen 
Tochterplatten aus Wurzelspitzen dar. In der darauffolgenden Sporo- 
phytgeneration II kamen teils Telophasen (Abb. 33, 34), teils Metaphasen 
(Abb. 35, Polansicht; Abb. 36 a—c, Seitenansicht, drei Schnitte) zur 
Verwendung. Ehe ich diese Zählungen bespreche, seien die für Aspidium 
spinulosum und A. filix mas gefundenen Werte mitgeteilt. Es wurde je 
ein Sporophyt von dem natürlichen Standort bei Marburg (vgl. S. 89) 
untersucht. Von den gleichen Stellen, aber von je einer anderen Pflanze 
stammte das Sporenmaterial, aus dem Prothallien gezogen wurden. Die 
Haploidzahl bei Aspidium spinulosum erhielt ich relativ leicht und mit 
großer Genauigkeit an einer Metaphase (Polansicht; Abb. 37) in einem 
Totalpräparat. Es handelte sich hier um eine auffallend große Platte; 
die Chromosomen waren nicht wie gewöhnlich dicht gehäuft, sondern sehr 
locker angeordnet. Ich fand 82 Chromosomen?. Da es sich um ein sehr 


1 DE LITARDIÈRE (1921) hat für den Sporophyten von A. spinulosum subsp. 
dilatata var. oblonga ungefähr 130 Chromosomen ermittelt. 
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Tabelle 21, Chromosomenzahlen bei Aspidium remotum, A. spinulosum 
und A. filiz mas. 


A. Aspidium remotum. 








jung des 
Bezeichnung | Chromoso- 
Zelle bzw. Organ Stadium nage y rm der Mitose menzahl | Bemerkungen 





120 


121 5u-Schnitte ; 


1 

2 

Ausgangs- | Sporenmut- “ 3 118 Nr. 4 

pflanze | terzellen | Piakinese var in Abb. 42, 
5 


119 
124 Taf. III 


Nr. 1 119 
121 
127 Abb. 15 


119 
120 
131 Abb. 16 


Nr. 2 121 
obere 122 
Platte 133 
135 Abb. 18 
Gametophyt ua pan po untere Platte) 128 Abb. 17 
generation I odie Telophase Nr. 3 106 Abb. 19 
109 
111 
114 
117 


Nr. 4 obere Platte 117 


126 
135 Abb. 20 
137 
148 


Nr. 5 115 























untere Platte 


























1 Alle Zählungen sind nicht aufgeführt, ebenfalls nicht die Ergebnisse der 
zahlreichen Kontrollen und Schätzungen. Wurden von einer Gametophyt- oder 
Sporophytgeneration mehrere Prothallien bzw. Pflanzen zur Zählung benutzt, 
so sind diese durch die Zahlen 1, 2, 3 usw. unterschieden; kam dagegen nur ein 
Exemplar in Frage, so fehlt eine Bezeichnung. Wenn bei einem Prothallium oder 
bei einer Pflanze nur eine Mitose benutzt wurde, so ist diese nicht besonders ge- 
kennzeichnet; dagegen sind, wenn mehrere Mitosen herangezogen wurden, diese 
mit 1, 2, 3 usw. numeriert. Die Angaben „obere Platte‘ und „untere Platte“ 
gelten für den Fall, daß an den beiden Tochterplatten einer Mitose die Chromo- 
somenzahl bestimmt wurde. Handelt es sich nur um eine der beiden Platten, so 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 
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Sporophyt- 
generation I 


fehlt eine solche Bemerkung. 


Embryo 
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späte Ana- 
oder frühe 
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Nr.1; 
obere Platte 


110 
115 
120 
123 
127 
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Nr. 1; 
untere Platte) 


118 
120 





Nr. 2 


115 


135 
141 
142 





117 
117 
129 
139 
141 
145 





Nr. 4 


119 





Nr. 5 


140 
149 





Nr. 6 


114 
115 
115 
121 
125 














118 
123 
125 
126 
129 
130 
133 
136 





Abb. 22 


Abb. 23 


Abb. 24 


Abb. 25 


In vielen Fällen sind die Ergebnisse mehrerer Zäh- 


lungen an einer Platte in Tabelle 2 mitgeteilt, aber auch da, wo nur eine Zahl zu 
finden ist, liegen fast immer mehrere Bestimmungen vor. 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 
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Nr. 11 121 Abb. 43; 
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Nr. 13 121 |10u- „ 
Metaphase Nr. 14 119 Abb. 29 
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mutterzelle Teilung, 
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Telophase der Nr. 15 125 Abb. 30 
nn ell Nr. 16 114 
a + © schen Teilung - 
| spate Nr. 3 137 Abb. 26 
IW urzelspitze Anaphase 
späte Ana- Nr. 1 105 Abb. 31 
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generation II m 
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Nr. 1 Nr. 1 106 Abb. 33 
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Bezeichnung des 
Zelle bzw. Organ Stadium pr ns oy ee ı | Bemerkungen 
späte Ana- Nr. 2 Nr. 1 109 
oder frühe 
Telop Nr. 2 120 
Wurzelspitze | Metaphase; Nr. 3 112 Abb. 36 
Seitenansicht 
Spenge Metaphase; | - Nr. 4 122 | Abb. 35 
generation II Flachen- 
ansicht 
Sporen- — Nr. 3 Nr. 1 117 Abb. 44 
mutterzelle Diskinese Nr. 2 122 
Wurzelspitze spate Nr. 4 105 
Anaphase 
B. Aspidium spinulosum und Aspidium filix mas. 
A. spinu- | vegetative 82 Abb. 37; 
losum ; Prothallium- Metaphase; sehr genaue 
Gametophyt zelle Polansicht Zahlung 
x späte Nr. 1 147 Abb. 38 
A. s}inu- Wurzelspitze Anaphase 
wz s Nr. 2 82 Abb. 39 
8 hyt poren- oat 2 L 
sé: mutterzelle Diakinese Nr. 3 80 
A. fili vegetative ie 78 Abb. 40 
+ [tia mas; Prothallium- ve 
Gametophyt Zu Anaphase 
4. filix mas; Wurzelspitze Metaphase; 160 Abb. 41 
Sporophyt Polansicht 











klares Bild handelte, glaube ich kaum, daB ich einige übersehen oder 
einige zu viel gesehen habe. Im Sporophyten war die Zählung nicht so 
einfach und genau durchzufiihren; in einer Wurzelspitze (Abb. 38) wur- 
den 147 Chromosomen, in einer Sporenmutterzelle (Abb. 39) 82 Gemini ! 
gezählt. Bei Aspidium filix mas erhielt ich in einem Prothallium 78 
(Abb. 40), in einer Wurzelspitze (Abb. 41) 160 Chromosomen ?. 

1 Ich betrachte es als Zufall, daß die Zahl der Gemini mit der Zahl der Chro- 
mosomen im Prothallium genau übereinstimmend gefunden wurde; denn absolut 
genau ließ sich die Anzahl der Gemini nicht feststellen. 

2 FARMER u. Diesy (1907, S. 178) geben für A. filix mas ungefähr 72 hetero- 
typische Chromosomen an, während DE LITARDIÈRE (1921) für Aspidium filix mas 
subsp. eu-filix mas var. crenata und var. Borreri als Diploidzahl ungefähr 130 er- 
halten hat. 
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Als Ergebnis der Zählungen möchte ich für Aspidium remotum den 
Satz aufstellen: Die Chromosomenzahl ändert sich beim Übergang vom 
Gametophyten zum Sporophyten nicht und ist im Prothallium und den 
daraus hervorgegangenen vegetativen Teilen des Sporophyten die gleiche. 
Diese Behauptung bedarf einer näheren Begründung. Es war zwar bei 
Aspidium remotum nicht möglich, die Zahl der Chromosomen so genau 
wie bei dem Prothallium von A. spinulosum zu bestimmen, trotz des sehr 
umfangreichen untersuchten Materials, was zum Teil sicher in der bei 
A. remotum höheren Zahl begründet ist; es erscheint natürlich nicht un- 
möglich, daß man gelegentlich eine Mitose findet, die genaueren Auf- 
schluß geben kann. Aber die vorliegenden Zählungen genügen doch, um 
bestimmte Behauptungen aufstellen zu können. Vergleicht man in 
Tabelle 2 die Zahlen für die Prothallien- und Sporophytgeneration I mit- 
einander, so zeigt sich innerhalb gewisser Grenzen eine Übereinstimmung, 
im Gegensatz zu A. spinulosum und A. filix mas, bei denen in den Wurzei- 
spitzen eine etwa doppelt so hohe Zahl wie im Prothallium gefunden 
wurde. Davon, daß im Sporophyten von A. remotum doppelt so viele 
Chromosomen wie im Gametophyten vorhanden sind, kann auf jeden Fall 
keine Rede sein. Ein Sexualvorgang erscheint daher schon auf Grund der 
Zählungen ausgeschlossen. Es wurden, um diese Frage noch in anderer 
Weise zu prüfen, sehr zahlreiche Prothallien der verschiedenen Genera- 
tionen in vielen Stadien der Entwicklung teils in Totalpräparaten, teils in 
Schnitten auf das genaueste daraufhin untersucht, ob sich etwa Vor- 
gänge ähnlich den von FARMER u. Dicsy (1907) bei Lastrea pseudo-mas 
var. polydactyla Wırıs und Lastrea pseudo-mas var. polydactyla Dapps? 
angegebenen beobachten ließen. 

Diese Autoren fanden nämlich, daß bei den genannten Formen in den 
Prothallien diploide Kerne in der Weise entstehen, daß ein Kern aus einer 
vegetativen Zelle in eine Nachbarzelle eintritt und mit deren Kern 
verschmilzt; aus Zellen, die auf diese Weise diploid geworden sind, 
sollen dann Sporophyten entstehen, die doppelt so viele Choromosomen 
wie der Gametophyt besitzen. Ich konnte jedoch in Prothallien von 
A. remotum weder kernlose Zellen noch solche mit zwei Kernen noch 
sonst etwas feststellen, was zu einer Ohromosomenverdoppelung hätte 
führen können. Für Scolopendrium vulgare var. crispum Drummondae 
behaupten FARMER u. DiGBy, daß im Sporophyten eine leicht erhöhte 
Chromosomenzahl im Verhältnis zum Gametophyten vorhanden sei. 
(Bei dieser Form entwickelten sich auf den apospor entstandenen Prothal- 
lien aus den unbefruchteten Eizellen Embryonen.) In den vegetativen 
Prothalliumzellen fanden die beiden Forscher ungefähr 70, in den Kernen 
von Archegonien 80—83 und in jungen Antheridien 70—82 Chromoso- 
men; in Embryonen zählten sie 95—100, in zwei Fällen allerdings nur 


1 Es handelt sich um Varietäten von A. filix mas. 











Die Apogamie bei Aspidium remotum AL Br. 109 


80 Chromosomen. Sie glauben, daB diese Verschiedenheiten nicht ledig- 
lich durch Ungenauigkeiten beim Zählen bedingt seien, sondern daB 
eine VergréBerung der Zahl im Sporophyten eintritt. Für Lastrea 
pseudo-mas var. cristata apospora DRUERY halten sie es sogar für wahr- 
scheinlich, daB die Chromosomenzahl in einem und demselben Embryo 
nicht ganz konstant ist, da sie in einigen Zellen 60, in anderen ungefähr 
78 Chromosomen fanden (im Prothallium 60). Diesen Angaben gegen- 
über äußert jedoch TıscHLer (1921-22, S. 523) Bedenken. Nach meinen 
Beobachtungen habe ich keinen Grund anzunehmen, daß regelmäßig 
eine Änderung in dem Chromosomenbestand beim Übergang vom 
Gametophyten zum Sporophyten oder auf anderen Entwicklungsstadien 
im Prothallium oder in den vegetativen Teilen der Pflanze stattfindet, 
da ich die Mitosen stets sehr regelmäßig verlaufen sah. Trotzdem will ich 
die Möglichkeit nicht abstreiten, daß gelegentlich einmal eine Unregel- 
mäßigkeit bei der Verteilung etwa dadurch erfolgt, daß die beiden Spalt- 
hälften eines Chromosoms sich in der Anaphase nicht trennen, sondern 
an den gleichen Pol rücken. Falls etwas derartiges bei A. remotum ein- 
tritt, halte ich es aber für sehr unwahrscheinlich, daß die Schwankungen 
so groß sein werden, wie die von FARMER u. DicBy angegebenen. Daß 
man, wenn man in einer Pflanze von A. remotum an verschiedenen 
Stellen verschiedene Zahlenwerte erhält, nicht ohne weiteres auf wirklich 
vorhandene Abweichungen schließen darf, geht schon daraus hervor, daß 
man bei Zählungen an der gleichen Mitose einen einmal gefundenen Wert 
kaum wieder erhält, sondern meistens einen mehr oder weniger davon ab- 
weichenden (vgl. Tabelle 2). Die Verschiedenheiten in den Zählungs- 
ergebnissen möchte ich in anderer Weise als FARMER u. DicBy erklären. 
Man kann leicht eine kleinere oder größere Anzahl von Chromosomen 
übersehen — auf diese Weise kommen die niedrigen Werte zustande —, 
andererseits können aber auch Chromosomen leicht doppelt gezählt wer- 
den, da es beim Zeichnen der Chromosomen mit dem Zeichenapparat oft 
nicht zu entscheiden ist (besonders da, wo die Chromosomen dicht ge- 
häuft sind, übereinander liegen und sich bei Änderung der Einstellung 
im Gesichtsfeld verschieben), ob man ein Element schon berücksichtigt 
hat oder nicht; ferner kann auch dann eine zweimalige Zählung erfolgen, 
wenn es sich um frühe Stadien der Anaphase handelt, wo die Chromo- 
somen noch zum Teil gekrümmt sein können. Ob nun alle Pflanzen und 
Prothallien genau die gleiche Chromosomenzahl besitzen, kann ich nach 
den vorliegenden Zählungen nicht entscheiden. Aber da ich nach meinen 
Untersuchungen keine Veranlassung habe, an der Lehre von der Er- 
haltung der Individualität der Chromosomen zu zweifeln, und da ich 
ferner keinerlei Unregelmäßigkeiten bei der Kernteilung im Prothallium, 
im Embryo und in der älteren Pflanze (ausschließlich der Sporangien) be- 
obachtet habe, die zu einer Änderung der Chromosomenzahl hätten 
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führen können, glaube ich das eine mit ziemlicher Sicherheit sagen zu 
können, daß das Prothallium und die daraus entstehende Farnpflanze 
die gleiche Chromosomenzahl besitzen. Falls doch Abweichungen vor- 
kommen, die sich meiner Beobachtung entzogen haben, dürften die 
durch sie bedingten Änderungen nur geringfügig sein. Die Zahlen, die 
bei besonders genauen Bestimmungen für den Sporophyten gefunden wur- 
den (z. B. Abb. 26, 35), liegen meistens um 120 herum ; die Beobachtungen 
sprechen aber dafür, daß in Wirklichkeit einige mehr vorhanden sind, so 
daß ich für den vegetativen Teil des Sporophyten von Aspidium remotum 
ebenso wie für das Prothallium ungefähr 130 Chromosomen angeben 
möchte:. 

Nach dem Vorhergehenden liegt also Apogamie bei Aspidium remotum 
vor. Diese ist als obligat zu bezeichnen, da sexuelle Fortpflanzung nie- 
mals auftritt. Nun unterscheidet WINKLER (1908) generative und 
somatische Apogamie, je nachdem ob die Sporophyten aus haploiden oder 
aus diploiden Zellen hervorgehen. HARTMANN (1909) spricht in dem 
gleichen Sinne von haploider und diploider Apogamie. Welche dieser 
beiden Möglichkeiten in unserem Fall vorliegt, wird sehr schwer zu ent- 
scheiden sein, da mir über die Herkunft der Pflanze nichts bekannt ist. 
Der Vergleich der Chromosomenzahl mit der verwandter Formen kann 
uns einer Lösung dieser Frage nicht näher bringen. 130 würde die höchste 
bisher bei Polypodiaceenprothallien festgestellte Chromosomenzahl 
sein®, und es liegt daher vielleicht nahe, somatische Apogamie anzu- 
nehmen. Dem stehen aber Bedenken entgegen. Bei A. spinulosum, das 
zweifellos dem A. remotum sehr nahe steht, fand ich, wie erwähnt, im 
haploiden Zustand 82 Chromosomen. Nun geben FARMER u. DicBy 
(1907) für A. filix mas ungefähr 72 Chromosomen für den Gametophyten 
an, während eine Varietät von A. filix mas (von ihnen als Lastrea pseudo- 
mas var. polydactyla Dapps bezeichnet) nach ihren Untersuchungen un- 
gefähr die Haploidzahl 96 aufweist. Hiernach würden also bei sehr nahe 
miteinander verwandten Formen große Verschiedenheiten auftreten 
können. Daher kann die Zahl 130, wenn sie auch im Vergleich zu der von 
mir für A. spinulosum festgestellten Haploidzahl 82 sehr hoch ist, doch 
nicht ohne weiteres mit Sicherheit als Diploidzahl aufgefaßt werden. 
Später (S. 136) werde ich auf diese Frage zurückkommen. 


1 Für die Blätter wurde die Chromosomenzahl nicht bestimmt; da jedoch die 
in den jungen Sporangien gefundenen Zahlen mit denen der Wurzeln annähernd 
übereinstimmten (vgl. S. 106), liegt kein Grund vor, daran zu zweifeln, daß den 
Blättern dieselbe Chromosomenzahl wie den Wurzeln zukommt. 

2 Die höchste bisher für Prothallien bekannte Zahl geben FARMER u. DIGBY 
(1907) für Lastrea pseudo-mas var. polydactyla WILLS an (etwa 96). 
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b) Sporangien. 
aa) Uberblick über die Entwicklung in den Sporangien mit Beriicksichtigung 
der Chromosomenverhälinisse. 

Ehe ich auf die Entwicklungsvorgange in den Sporangien zu sprechen 
komme, möchte ich die Ergebnisse der Chromosomenzahlungen mitteilen. 

Für die Ausgangspflanze wurde die Zahl der Gemini durch Zählungen 
an 5 Sporenmutterzellen (Diakinese; Abb. 42, Tafel III) ermittelt, die 
gut miteinander übereinstimmende Resultate ergaben (Tabelle 2). 

Was die Sporophytgeneration I betrifft, so wurden Zählungen an Sta- 
dien vor, während und nach der Reduktionsteilung durchgeführt. In 
Abb. 27 (Tafel II) sehen wir eine Tochterplatte aus einem jungen Spo- 
rangium ; Abb. 28 zeigt eine in zwei Teile zerschnittene Aquatorialplatte 
in einer jungen Sporenmutterzelle (in Abb. 49, Tafel IV ist ein Über- 
sichtsbild von einem auf diesem Stadium befindlichen Sporangium dar- 
gestellt). Ferner wurden Zählungen vorgenommen an älteren Sporen- 
mutterzellen im Diakinesestadium (Abb. 43, Tafel III) und in der Meta- 
phase der heterotypischen Teilung (Polansicht; Abb. 29, Tafel II). An 
Tochterplatten der homöotypischen Teilung (Abb. 30) wurde die Chro- 
mosomenzahl für die Sporen festgestellt. 

Auch für die Sporophytgeneration II wurde die Geminizahl ermittelt 
(Abb. 44; Diakinese). 

Die Zählungen für die Ausgangspflanze lieferten etwa 120 Doppel- 
chromosomen, und ebensoviele fand ich in den Sporophytgenerationen I 
und II. Da in Wirklichkeit wohl einige mehr vorhanden sind, möchte 
ich etwa 130 Bi- oder 2 X 130 Univalente für die älteren Sporenmutter- 
zellen angeben. In den jungen Sporenmutterzellen zählt man dagegen nur 
die Hälfte; an einer Äquatorialplatte (vgl. Abb. 49, Tafel IV; eine Er- 
klärung wird später gegeben) erhielt ich 109 Elemente (Abb. 28). Im 
Gegensatz dazu haben wir es bei Aspidium spinulosum mit dem Normal- 
fall zu tun: Die Zahl der Gemini wurde etwa halb so groß wie die diploide, 
im Sporophyten vorhandene Zahl gefunden (Tabelle 2). 

Das Ergebnis dieser Zählungen ist demnach folgendes: Die Zahl der 
Gemini in den Sporenmutterzellen ist so groß wie die Zahl der in den 
Wurzelspitzen und in den jüngeren Stadien der Sporangien gefundenen 
Chromosomen, oder anders ausgedrückt, in den älteren Sporenmutter- 
zellen sind doppelt so viele Univalente vorhanden wie in den vegetativen 
Zellen des Sporophyten. Es muß also in den Sporenmutterzellen ein Vor- 
gang stattfinden, der zu einer Verdoppelung der Chromosomen führt. 
Davon soll weiter unten die Rede sein. In der Telophase der homöo- 
typischen Teilung wurden in einem Fall 125 (Abb. 30), in einem anderen 
119 Chromosomen gezählt, und ich zweifle auf Grund genauer Unter- 
suchungen nicht, daß — in der Mehrzahl der Fälle wenigstens — die 
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Spore die gleiche Chromosomenzahl erhält wie die Pflanze, von der sie 
gebildet wird. Da der älteren Sporenmutterzelle 2130, der Spore 
130 Chromosomen zukommen, muB eine Reduktion stattfinden, und tat- 
sächlich zeigt schon eine oberflächliche Untersuchung der Sporangien 
die charakteristischen Reduktionsteilungsstadien. 

Bei der Besprechung der im Innern des Sporangiums sich abspielen- 
den Vorgänge gehen wir aus von dem Stadium, in dem des sporogone 
Gewebe achtzellig ist (Abb. 48, Tafel IV). Bei Aspidium spinulosum, 
A. filix mas und anderen würde sich jede von diesen 8 Zellen noch einmal 
teilen, so daB 16 Zellen entstehen, die die Sporenmutterzellen darstellen. 
Bei Aspidium remotum dagegen werden in der Weise, wie es bei A. spinu- 
losum und A. filix mas geschieht, nur in seltenen Fällen 16 Sporen- 
mutterzellen gebildet; meistens findet man 8 (in diesem Fall wiirden 
also die 8 Archesporzellen [Abb. 48] schon die jungen Sporenmutter- 
zellen darstellen) oder eine zwischen 8 und 16 liegende Zahl. Es besteht 
zwar noch Ubereinstimmung mit den genannten Arten insoweit, als die 
8 Kerne in dem sporogenen Gewebe sich zu einer Teilung anschicken und 
ganz normale Aquatorialplatten sich ausbilden (Abb. 49). Die be- 
gonnene Teilung wird jedoch in der Regel nicht zu Ende durchgeführt. 
Die Chromosomen spalten sich zwar, aber die Spalthälften bleiben zu 
einem Kern vereinigt, wodurch eine Chromosomenverdoppelung bewirkt 
wird. In Abb. 50 sieht man die Chromosomen zu dichten, unregelmäBigen 
Klumpen angeordnet, ein Stadium, das sich an die Metaphase (Abb. 49) 
anschlieBt und mit der Telophase einer gewühnlichen Teilung vergleichbar 
ist. Es werden nun Kerne gebildet, die entweder kugelig oder etwas läng- 
lich sind oder aber abweichende Formen zeigen. In Abb. 51 ist in den 
beiden unteren Sporenmutterzellen je ein nierenförmiger Kern zu sehen; 
die Zelle rechts oben besitzt einen Kern, der beiderseits eine Einschnü- 
rung zeigt. Begleitet wird diese unvollständige Kernteilung (,,incomplete 
division‘ (Stem 1919], ‚Restitutionskernbildung‘‘ [ROSENBERG 1927, 
S. 321]) in vielen Fällen von einer unvollständigen Zellteilung: Es ent- 
stehen zwar Wände, aber es kommt in der betreffenden Zelle nur stellen- 
weise zur Wandbildung, so daß die Zelle nicht vollständig zerlegt wird 
(Abb. 51). (Links oben handelt es sieh nicht um zwei Kerne und zwei 
Zellen, sondern, wie sich aus der Betrachtung des einen Nachbarschnittes 
ergibt, nur um eine Zelle, die in dem Schnitt so getroffen ist, wie die Zelle 
links unten geschnitten würde, wenn die Schnittrichtung die durch die 
Striche beiderseits des Sporangiums angegebene wäre.) 

Wesentlich ist, daß infolge der unvollständigen Kernteilung die älteren 
Sporenmutterzellen (Abb. 51—53) doppelt soviel univalente Chromosomen 
besitzen wie die jungen (Abb. 48; vgl. Tabelle 2). Es findet nun Reduk- 
tionsteilung statt, so daß die Sporen wieder 130 Chromosomen be- 


1 Meistens trifft man, wie abgebildet, nur vier Zellen in einem Schnitt. 
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kommen, also die gleiche Zahl wie die Pflanze, auf der diese Sporen ge- 
bildet sind. 

Etwa gleichzeitig mit dem Beginn der Reduktionsteilung fangen die 
Sporenmutterzellen an, sich voneinander loszulésen und sich abzurunden 
(Abb. 52). Zur selben Zeit setzt die Auflésung der Tapetenzellwände ein. 
An den unvollständigen Wänden tritt das gleiche wie an den anderen auf; 
die dabei entstehende Einkerbung der Zellen verschwindet allmählich, 
und meistens sind schon auf dem Synapsisstadium (Abb. 53, 58 a) die 
Sporenmutterzellen sämtlich kugelig abgerundet. Ein Ausnahmefall ist 
in Abb. 58 b an zwei Sporenmutterzellen zu sehen ; aber auch solche Zellen 
werden später noch die Kugelform annehmen. 

Die Entwicklung kann aber auch — in selteneren Fallen — so vor sich 
gehen, daB wirklich eine vollständige Teilung in einer oder in mehreren 
der 8 Zellen erfolgt. Die dabei entstehenden Tochterzellen bleiben 
dauernd kleiner als die ungeteilt gebliebenen Zellen. Meistens sind die 
Tochterzellen und -kerne ungleich groB, da sich die Chromosomen nicht 
wie bei einer gewöhnlichen Teilung voneinander trennen, sondern in einer 
ganz unregelmäßigen, später zu erörternden Weise verteilt werden. 
Dann entstehen also mehr als 8 Sporenmutterzellen; z. B. kann man, 
wenn dieser Teilungsvorgang sich nur in einer der 8 Zellen abgepielt hat, 
7 große und 2 kleine Sporenmutterzellen zählen. Alle theoretisch mög- 
lichen Kombinationen ließen sich feststellen: 


7 große, 2 kleine Sporenmutterzellen 


6 ” » 4 ” ” 
5 ” ’ 6 ” ” 
0 „,16 „ ” 


In Abb. 58 b liegt ein Fall mit 5 groBen und 6 kleinen Zellen vor. 
Davon zeigt die Abbildung 3 groBe und 4 kleine; die beiden obenliegen- 
den kleinen Zellen (S,, Sz) sind aus einer gemeinsamen Mutterzelle ent- 
standen. S, und S, in Abb. 55 gehören in entsprechender Weise zu- 
sammen. Die kleinen Sporenmutterzellen verhalten sich wie die groBen; 
sie fiihren die beiden heterotypischen Teilungen genau so aus wie diese 
(Abb. 55) und bilden Sporen, die aber kleiner sind als die gewöhnlichen. 
In Abb. 54 erkennt man 4 Tetraden, die aus gewöhnlichen, großen 
Sporenmutterzellen entstanden sind, und zwei Tetraden mit kleinen 
Sporen, die sich von kleinen Sporenmutterzellen ableiten. Im ganzen 
sind in diesem Sporangium 7 große und 2 kleine Tetraden vorhanden. 
— Man kann ziemlich oft Sporangien finden, in denen ein oder mehrere 
Paare kleiner Sporenmutterzellen anzutreffen sind. Die Gesamtzahl der 
an einer Pflanze gebildeten großen Sporenmutterzellen übertrifft jedoch 
die der kleinen um ein Mehrfaches. 


Wenn die Kerne des achtzelligen Archespors sich ganz regelmäßig 
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wie im Normalfalle teilen (Abb. 56), entstehen 16 Sporenmutterzellen 
(Abb. 57, 58 c); dann unterscheidet sich das Sporangium kaum von dem 
von À. spinulosum. Die Sporenmutterzellen sind in diesem Fall unter 
sich gleich groB, im Gegensatz zu den 16 Sporenmutterzellen, die in der 
vorher beschriebenen unregelmäBigen Weise gebildet werden kénnen, 
aber kleiner als die in 8-Zahl gebildeten groBen Sporenmutterzellen 
(Abb. 58 a, c). Die aus ihnen entstandenen Sporen gehen aber, soweit 
meine Beobachtungen reichen, sämtlich schon auf frühen Stadien zu- 
grunde. 

Die Tatsache, daB die Kerne auf dem Achtzellstadium des sporogenen 
Gewebes, wenn auch keine Teilung in zwei Kerne erfolgt, stets den Ansatz 
zu einer Teilung machen, indem durchaus normal gestaltete Aquatorial- 
platten entstehen und die Chromosomen sich spalten, deutet darauf hin, 
daB die Ausbildung von 8 Sporenmutterzellen nicht das ursprüngliche 
Verhalten darstellt, sondern daB Aspidium remotum abgeleitet werden 
muB von Eltern, die 16 Sporenmutterzellen im Sporangium ausbildeten. 
Gestützt wird diese Auffassung auch dadurch, daB zuweilen in ganz 
normaler Weise 16 gleich groBe Sporenmutterzellen gebildet werden. 

Die Sporangien wurden in der Hauptsache an gefärbten Schnitten 
untersucht. Aber schon bei der Betrachtung lebenden Materials (Wasser- 
praparat; Immersion) bekommt man wichtige Aufschlüsse; die Zäh- 
lungen der Sporenmutterzellen lassen sich an lebendem Material besser 
durchführen als an Schnitten, da man ganze Sporangien vor sich hat. 
Man ist überrascht von der Fülle der Möglichkeiten, von denen 
Abb. 58 a—c einen Eindruck gibt, besonders dann, wenn man zum Ver- 
gleich Sporangien von A. spinulosum heranzieht, bei dem ich immer nur 
16 gleich große Sporenmutterzellen (ähnlich wie in Abb. 58c) beob- 
achten konnte. 

Fassen wir die besprochenen Möglichkeiten kurz zusammen. Wenn 
das sporogene Gewebe achtzellig geworden ist, können auf ein und 
derselben Pflanze folgende drei Fälle eintreten, denen drei Sporenmutter- 
zelltypen I, II, III entsprechen: 

1. Nachdem sich in den Zellen eine unvollständige Kernteilung voll- 
zogen hat, wodurch sie eine Verdoppelung der Chromosomenzahl er- 
fahren, entwickeln sie sich ohne Teilung zu den 8 Sporenmutterzellen 
(Abb. 58 a). Typus I. 

2. Eine oder mehrere der 8 Zellen, im Extremfall alle 8, teilen sich in 
unregelmäBiger Weise im AnschluB an einen nicht normalen Kern- 
teilungsvorgang (Abb. 58 b). Typus II. 

3. Die Zellen teilen sich regulär, so daß 16 Sporenmutterzellen ent- 
stehen (Abb. 58 c). Typus III. 

Diese verschiedenen Fälle sollen im folgenden ausführlicher be- 
sprochen werden. 
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Im Gegensatz zu A. spinulosum und À. filix mas degenerieren sehr 
viele Sporangien auf den verschiedenen Stadien der Archesporent- 
wicklung. 


bb) Ausführlichere Besprechung der Verhiltnisse in den Sporangien. 
a) Die Vorgänge vor der Reduktionsteilung. 
1. Die unvollständige Kern- und Zellteilung im achtzelligen Archespor. 

Ehe ich auf die unvollständige Teilung zu sprechen komme, möchte 
ich der Frage der Längsspaltung ‘der Chromosomen bei einer gewöhn- 
ichen Tei lung eine kurze Betrachtung widmen, die mir für das Folgende 
Ivon Wichtigkeit zu sein scheint. 

Zahlreiche Autoren glauben, daß die bei der Kernteilung zu beobach- 
tende Längsspaltung der Chromosomen schon in der Telophase der vorher- 
gehenden Teilung erfolgt; z. B. vertreten diese Ansicht Diesy (1919) für 
Osmunda, SARBADHIKARI (1924, 1927) für Doodia. Dagegen sind andere 
Forscher der Meinung, daß die in der Telophase auftretende Vakuolisie- 
rung, wie sie DigBy und SARBADHIKARI beobachteten, mit einer Längs- 
spaltung nichts zu tun hat (z. B. DE LITARDIÈRE 1921, S. 387). Yama- 
NOUCHI (1910) fand bei Osmunda den Längsspalt erst sehr spät (in der 
Prophase) auftreten. Während DE LITARDIÈRE (1921) bei Osmunda, 
Hymenophyllum und anderen Vakuolisierung in der Telophase festgestellt 
hat, war eine solche bei anderen Farnen, z. B. bei Pteris- und Aspidium- 
Arten, nicht zu erkennen. Was Aspidium remotum betrifft, so konnte 
ich bei den gewöhnlichen Mitosen in den Chromosomen keine Vakuoli- 
sierung während der Telophase nachweisen. Auch sonst ließ sich kein 
Anzeichen dafür finden, daß die Spaltung schon auf diesem Stadium ein- 
tritt. Abb. 60, Tafel V zeigt einen jungen Kern aus dem vierzelligen 
sporogenen Gewebe, Abb. 61—63 junge Telophasen, bei denen es sich 
um die Teilungen handelt, die zur Bildung von 8 Zellen führen!. In 
Abb. 64 sehen wir ein etwas späteres Stadium, in Abb. 65 einen ,,Ruhe- 
kern“ aus einem Achtzellstadium. Nirgends ist an den mit verschie- 
denen Fixiermitteln (siehe Figurenerklärung) behandelten Chromosomen 
eine Spur von Spaltung oder dergleichen zu erkennen. 

Ganz anderen Verhältnissen begegnen wir dagegen in der Telophase 
der im folgenden zu besprechenden unvollständigen Kernteilung. Aus den 
8 Zellen des sporogenen Gewebes (vgl. Abb. 48, Tafel IV), von denen in 
Abb. 64 zwei abgebildet sind, gehen die 8 Sporenmutterzellen hervor. In 
diesen bildet sich ein ,,Ruhekern‘‘ (Abb. 65) heran, der sich in seiner 


1 DaB nicht etwa eine Prophase in Abb. 60 vorliegt, zeigte u. a. der Vergleich 
mit anderen Sporangien, bei denen das sporogene Gewebe ebenfalls vierzellig war. 
In diesen waren die Kerne der sporogenen Zellen gréBer, und die Tapete war wei- 


ter entwickelt. 
gr 
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Struktur nicht von den Kernen friiherer Stadien der Archesporentwick- 
lung (vgl. z. B. Abb. 59) unterscheidet. Dieser Kern stellt aber noch 
nicht den eigentlichen Sporenmutterzellkern dar. Es spielen sich erst 
die Vorgänge ab, die in Abb. 66 ff. dargestellt sind. Die 8 Kerne liefern 
nach Durchlaufung einer Prophase Aquatorialplatten (Abb. 66, 67), die 
ganz normal beschaffen sind: Die Anordnung der Elemente ist so wie 
sonst, die Chromosomen sind lings gespalten, und Spindelfasern sind 
vorhanden. Wahrend sich nun bei einer normalen Teilung die Spalt- 
hälften eines Chromosoms voneinander entfernen und nach entgegen- 
gesetzten Polen wandern, trat, soweit eine sichere Entscheidung ge- 
troffen werden konnte, ein Auseinanderweichen der Tochterchromosomen 
bei der unvollständigen Teilung entweder nur bei einem Teil der Chromo- 
somen einer Platte oder aber überhaupt nicht auf frühen Stadien auf. 
Ich bespreche zunächst den letzteren Fall. Die Chromosomen nehmen im 
Anschluß an die Metaphase (Abb. 66, 67) eine unregelmäßige Lagerung 
an (Abb. 69; noch ausgeprägter in Abb. 70) und nähern sich einander 
(Abb. 71—74). Häufig ist auch auf diesem Stadium noch etwas von der 
ursprünglichen Metaphasenanordnung zu erkennen (Abb. 72), in anderen 
Fällen geht sie anscheinend ganz verloren. Es entstehen mehr oder we- 
niger kompakte Gebilde (Abb. 68, 71—74), die wegen der dichten Zu- 
sammendrängung der Chromosomen und wegen der starken Färbbarkeit 
eine unverkennbare Ähnlichkeit mit einer gewöhnlichen Telophase 
(Abb. 61—63) aufweisen, sich von dieser aber unterscheiden 1. durch die 
andere und unregelmäßigere Lagerung der Chromosomen, 2. durch die 
Doppelnatur! derselben. Die letztere erklärt sich einfach durch die Ent- 
wicklung; das, was z. B. in Abb. 73 vorliegt, sind lediglich die mit Spalt 
versehenen Chromosomen der Metaphase (vgl. Abb. 66) in anderer Lage. 
Bei oberflächlicher Betrachtung fällt schon auf, daß die einzelnen, aus 
dem dichten Klumpen herausragenden Elemente (Abb. 73, 74) dicker 
sind als die Chromosomen der vorher besprochenen Telophasen (Abb. 61 
bis 63); bei genauerer Untersuchung stellt man eine Längsspaltung fest 
(Abb. 71—74). — In Abb. 82, Tafel VI liegen die Verhältnisse etwas 
anders. Neben dickeren, mit einem Spalt versehenen Gebilden sehen wir 
dünnere ohne Doppelstruktur. Hier hat offenbar eine Trennung der 
Spalthälften bei einer Anzahl von Chromosomen stattgefunden. In 
Abb. 83 sind s, und s, zweifellos die Tochterchromosomen des gleichen 
mütterlichen Chromosoms, die sich am einen Ende voneinander getrennt 
haben, am anderen noch in Berührung miteinander geblieben sind; sie 
haben also wenigstens den Ansatz zu einer Wanderung nach den Polen 
gemacht. Im übrigen sind auch noch nebeneinander liegende Tochter- 
chromosomen zu erkennen. Da in Abb. 84 zahlreiche bedeutend dünnere 


1 Würde man diese für einen Fixierfehler halten, so müßte man das gleiche 
auch in Bezug auf den Spalt bei der Metaphase einer gewöhnlichen Teilung tun. 
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Elemente vorhanden sind als in Abb. 71—74 und ein Spalt nicht zu er- 
kennen ist, nehme ich an, daß es sich auch hier um voneinander losgelöste 
Tochterchromosomen handelt. — Die Abb. 80 (ähnliche Bilder wurden 
öfter beobachtet) möchte ich so deuten, daß hier zusammengehörige 
Tochterchromosomen, ohne sich voneinander zu trennen, zu dem gleichen 
Pol hin gerückt sind und nicht nach erfolgter Trennung nach entgegen- 
gesetzten Polen. Die meisten Tochterchromosomen befinden sich an den 
Enden der Kernspindel und zwar paarweise angeordnet; in der Mitte 
liegen nur wenige, und diese sind offenbar einzeln. 

Die auf die Telophase (Abb. 73, 74) folgenden Veränderungen sind 
dadurch charakterisiert, daß eine Auflockerung der dichten Chromatin- 
massen stattfindet, wobei die noch zusammen befindlichen Tochter- 
chromosomen, zunächst unter Beibehaltung ihrer parallelen Lage, sich 
mehr oder weniger voneinander entfernen und eine etwa perlschnur- 
artige Struktur annehmen (Abb. 75—77). Bald wird eine Kernmembran 
sichtbar, und Nukleolen treten auf (Abb. 78, 79 a). Abb. 79 b zeigt zwei 
Paare von Tochterchromosomen auf diesem Stadium (von dem linken 
war nur ein Teil im Schnitt vorhanden). Aber auch auf späteren Stadien 
kann man noch Parallelfäden erkennen (Abb. 89, 90, Tafel VII), auch in 
den in Abb. 91 und 92 abgebildeten Zellen sind noch einige sichtbar. In 
den ,,Ruhekernen“ (Abb. 93, 94) lassen sich derartige parallel gelagerte 
Fäden gleichfalls feststellen. Obwohl anzunehmen ist, daß solche Struk- 
turen auch durch Aneinanderlagerung von Fäden zustande kommen 
können, die nichts miteinander zu tun haben, so glaube ich doch, daß in 
vielen Fällen zusammengehörige Tochterchromosomen vorliegen. Aller- 
dings konnte ich in manchen Kernen nur einfache Fäden feststellen. Die 
Verhältnisse scheinen mir so zu sein, daß die aus einem Mutterchromosom 
hervorgegangenen Tochterchromosomen schließlich nur auf einem oft sehr 
kleinen Stück ihrer Länge oder überhaupt nicht mehr parallel zueinander 
gelagert sind, höchstens an einer oder an mehreren Stellen dicht beiein- 
ander liegen. 

Auf dem Achtkernstadium kann aber auch in seltenen Fällen (vgl. 
S. 114) eine gewöhnliche Teilung erfolgen (Abb. 85—87). Die Chromo- 
somen zeigen dann im Gegensatz zu denen der unvollständigen Teilung 
keine Doppelstruktur und sind entsprechend dünner. Das gleiche ist bei 
den homologen Mitosen von Aspidium spinulosum und A. filix mas der 
Fall. 

In Abb. 88 liegt ein Fall vor, in dem offenbar eine Teilung wie in 
Abb. 87 erfolgt ist, aber einige Chromosomen die Pole nicht ganz erreicht 
haben. Daß die übrigen Tochterchromosomen sich wie bei einer gewöhn- 
lichen Teilung verhalten haben und nicht wie z. B. in Abb. 73 und 74 ver- 
einigt geblieben sind, ergibt sich aus der geringeren Dicke der Fäden und 
aus der fehlenden Doppelstruktur. Die Deutung dieses Bildes stößt auf 
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Schwierigkeiten. An zwei Möglichkeiten könnte man denken. Nehmen 
wir an, daß die beiden Chromosomengruppen von einer gemeinsamen 
Kernmembran umschlossen würden, so wäre dasselbe erreicht wie bei 
einer gewöhnlichen unvollständigen Teilung, und zwar durch einen von 
einer gewöhnlichen Mitose nur wenig abweichenden Vorgang. Anderer- 
seits wäre aber auch möglich gewesen, daß die zurückgebliebenen Chro- 
mosomen später noch die Pole erreicht hätten, wenn sie nicht abgetötet 
worden wären. Ein Verhalten wie das in Abb. 88 abgebildet wurde leider 
sonst nicht wieder beobachtet. Das Vorhandensein dieser Mitose sowie 
die Tatsache, daß bei der unvollständigen Kernteilung die Tochter- 
chromosomen oft schon sehr früh auseinanderweichen (Abb. 82, 83), 
lassen den Gegensatz zwischen dieser und einer gewöhnlichen Teilung 
nicht so schroff erscheinen. 

Diesy (1919) kommt zu dem Ergebnis, daß die Längsspaltung, die 
während der homöotypischen Teilung zur Zerlegung der univalenten 
Chromosomen in Tochterchromosomen führt, schon in der Telophase der 
letzten vor der Reduktionsteilung stattfindenden somatischen Teilung 
erfolgt. Es könnte daher vielleicht der Einwand erhoben werden, daß die 
in den Abb. 71ff. vorliegende Spaltung nicht zu einer Verdoppelung der 
univalenten Chromosomen der Sporenmutterzellen führe, sondern ledig- 
lich eine Vorbereitung zu der homöotypischen Teilung darstelle. Dem- 
gegenüber ist folgendes zu sagen: 1. Es ist zweifelhaft, ob (bei der 
typischen und bei der homöotypischen Teilung) die Längsspaltung so früh 
erfolgt, wie DicBy annimmt. 2. Die in den Abb. 71 ff. beobachtete 
Spaltung ist homolog mit der zur Bildung von Tochterchromosomen 
führenden Spaltung bei einer gewöhnlichen Mitose und hat (abgesehen 
von der durch sie bewirkten Verdoppelung der Chromosomenzahl) mit 
den darauffolgenden Teilungen nichts zu tun. 3. Die Zahl der univalenten 
Chromosomen ist in den älteren Sporenmutterzellen doppelt so groß wie 
in den jungen. Für diese Verdoppelung kommt nur die in diesem Ab- 
schnitt besprochene Längsspaltung in Frage. 

Wichtig ist, daß bei der Restitutionskernbildung durch die Unter- 
drückung einer begonnenen Kernteilung die Chromosomenzahl auf das 
Doppelte erhöht wird, indem die Tochterchromosomen, die sonst auf zwei 
Kerne verteilt werden, in einen einbeschlossen werden. 

Die Kerne werden nach der unvollständigen Teilung teils wie ge- 
wöhnliche Kerne kugelig oder auch etwas länglich (Abb. 90—94, Tafel VIT), 
teils zeigen sie auf beiden oder nur auf einer Seite eine Einschnürung! 
(Abb. 76, 78, 80, 81, Tafel VI; 132 b, 133, Tafel X). Offenbar ergibt sich 
die kugelige Form dann, wenn keine oder nur eine schwache Wanderung 
1 In einem und demselben Sporangium kann die Kernform verschieden sein. 


Am häufigsten trifft man die eingeschnürten Kerne; in manchen Sporangien sind 
nur solche vorhanden. 
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der Chromosomen zu den Polen hin erfolgt ist; dagegen wird der Kern 
Einschnürung zeigen, wenn eine Anzahl von Chromosomen sich zu den 
Polen begeben hat (Abb. 80). Die Einschnürung kann entweder nach 
dem einen Ende des Kerns zu (Abb. 132b) oder in der Mitte liegen 
(Abb. 80, 81, 133). Die Kerne mit abweichenden Formen nehmen früher 
oder später (spätestens in der Diakinese) die Kugelgestalt an. — Im 
Stadium der ,,Ruhe“ sind die Kerne nach der unvollständigen Teilung 
bedeutend gréBer als vorher (vgi. Abb. 93 und 94 mit Abb. 65). 

Nicht nur in der Metaphase (Abb. 66, 67), sondern auch später 
(Abb. 71, 75, 76, 80, 81) können Spindelfasern beobachtet werden. Ur- 
spriinglich sind sie wohl stets vorhanden, aber es scheint mir, daB sie 
schon sehr früh verschwinden kénnen, da sie in älteren Stadien in vielen 
Zellen nicht zu finden sind. Häufig sind sie nur schwach entwickelt. Je 
nachdem wie die Spindelfigur beschaffen oder je nachdem wie sie ge- 
schnitten worden ist, ergeben sich verschiedene Bilder. Bei beiderseits 
eingeschniirten Kernen findet man haufig auf beiden Seiten Fasern 
(Abb. 80). In anderen Fallen sieht man sie nur auf einer Seite liegen 
(Abb. 71, 75, 81), auch bei beiderseits eingeschniirten Kernen (Abb. 76). 
Ist der Kern nierenférmig (Abb. 81), so sind Spindelfasern stets nur auf 
der konkaven Seite zu finden, falls überhaupt noch welche vorhanden 
sind. 

Die unvollständige Kernteilung ist begleitet von einem Vorgang, den 
wir mit STEIL (1919) als unvollständige Zellteilung bezeichnen können. 
Es treten Wände auf, die die Zelle nicht in zwei Tochterzellen teilen, son- 
dern auf bestimmte Stellen beschränkt bleiben. Je nachdem wie die 
Anordnung der Spindelfasern gewesen ist, ergeben sich die in Abb. 133 
(vgl. Abb. 80) und Abb. 135 (vgl. Abb. 81) dargestellten Verhältnisse. 
Bei dem Fall, den Abb. 133 zeigt, liegen nicht zwei getrennte Wand- 
stücke vor, sondern es besteht eine Verbindung, so daß es sich nur um 
eine Wand handelt. Wenn sich die Sporenmutterzellen aus dem Verband 
zu lösen beginnen, fängt die unvollständige Wand an, sich allmählich 
aufzuspalten. Dadurch entsteht eine Einkerbung in der Sporenmutter- 
zelle (Abb. 134), die aber während der weiterhin noch erfolgenden 
Größenzunahme der Zellen allmählich sich ausgleicht, so daß im Dia- 
kinesestadium fast alle Sporenmutterzellen ebenso wie ihre Kerne Kugel- 
gestalt haben (Ausnahme: Abb. 136). 

Es ergibt sich nach den vorliegenden Befunden eine große Überein- 
stimmung mit den Steıitschen Resultaten (1919). Stem fand bei dem 
apogamen Nephrodium hirtipes im Gametophyten, im jungen Sporo- 
phyten und im Sporangium vor der unvollständigen Teilung 60—65 Chro- 
mosomen; durch diese wird die Chromosomenzahl der Sporenmutter- 
zellen verdoppelt, und in der Diakinese wurden dementsprechend 60 
bis 65 Gemini gezählt. Durch die darauffolgende Reduktionsteilung 
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wird wieder die ursprüngliche Zahl erreicht. Auch bei Nephrodium 
hirtipes sind 8 Sporenmutterzellen vorhanden. Die genauere Unter- 
suchung der Chromosomenverhältnisse bei der unvollständigen Teilung, 
die mir in einem solchen Fall sehr wichtig erscheint, hat er nicht durch- 
geführt. Insbesondere ist die Bildung der Tochterchromosomen nicht in 
ihren Einzelheiten klargelegt ; in den Abbildungen, die er von der Meta- 
phase und den späteren Stadien der unvollständigen Kernteilung gibt, 
erscheinen seine Chromosomen homogen. 

ALLEN (1911) glaubt in den Sporangien von Aspidium falcatum, das 
gleichfalls apogam ist, Kernverschmelzungen nachgewiesen zu haben. 
Nach ihren Beobachtungen sind 16 Sporenmutterzellen vorhanden, die 
paarweise ebenso wie ihre Kerne sich miteinander vereinigen sollen. Auf 
diese Weise würden 8 Sporenmutterzellen mit verdoppelter Chromosomen- 
zahl entstehen, und der Effekt wäre der gleiche wie bei Nephrodium 
hirtipes und Aspidium remotum. Meines Erachtens bedürfen diese 
Untersuchungen jedoch einer Nachprüfung, da sich sämtliche Bilder, die 
ALLEN gibt, auch auf Grund einer unvollständigen Kernteilung deuten 
ließen, wie STEIL (1919, S. 126) ausführt. Das Vorhandensein von 
16 Sporenmutterzellen könnte sich daraus erklären, daß zuweilen wie bei 
Aspidium remotum eine vollständige Zerlegung der 8 Archesporzellen er- 
folgt. Auch Sri glaubte ja anfänglich (1915), daß es sich um Kernver- 
schmelzungen handelte, aber in seiner späteren Arbeit berichtigte er 
diese Auffassung. 


2. Die Bildung von kleinen Sporenmutterzellen. 
Typus Il. 

Die Abb. 80 leitet über zu dem Fall, daß zwei vollkommen ge- 
trennte Chromosomengruppen entstehen. Wir brauchen uns ja nur die 
wenigen Chromosomen, die noch in der Mitte liegen, teils nach oben, teils 
nach unten wandern zu denken. Auf diese Weise kommt eine vollstän- 
dige Teilung, die zwei Kerne liefert, zustande. Diese unterscheidet sich 
aber wesentlich von einer gewöhnlichen Mitose. Denken wir uns nämlich, 
in Abb. 76, 80 und 81 sei eine vollständige ‚„Durchschnürung‘“ erfolgt, 
so würden zwei Kerne mit Paaren von parallel gelagerten Chromosomen 
entstehen. Es erfolgt eben nicht wie bei einem normalen Teilungsvor- 
gang eine Trennung der Tochterchromosomen und Wanderung derselben 
nach entgegengesetzten Polen, sondern die beiden Tochterchromosomen, 
die aus einem mütterlichen Chromosom entstanden sind, rücken, unter 
Beibehaltung ihrer parallelen Lagerung, an den gleichen Pol. Aus- 
nahmslos scheint dies nach meinen Befunden jedoch nicht zu gelten — 
bei der unvollständigen Teilung konnten ja auch die Chromosomen zu- 

ı Ein Nichttrennen von Chromosomenspalthälften ist öfters beobachtet wor- 
den (siehe z. B. Bitak 1928, S. 49). 
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weilen sich wie im Normalfalle verhalten (S. 116—117). Es würde dann 
jeder der beiden Kerne jeweils nur ein Tochterchromosom erhalten. Auf 
jeden Fall ist aber die Zahl der vereinigt gebliebenen Tochterchromo- 
somen weitaus größer, worauf auch die Geminibildung schließen läßt 
(vgl.S.129). Die so gebildeten Kerne stimmen dementsprechend mit den 
aus der unvollständigen Teilung hervorgegangenen in Bezug auf die in 
jungen Stadien zu beobachtende Doppelstruktur des Chromatins überein. 
Die Veränderungen, die die Chromosomen erfahren, sind in beiden Fällen 
ganz die gleichen, falls nicht Degeneration des Kernes erfolgt (vgl. weiter 
unten). Ein weiterer Unterschied gegenüber einer normal verlaufenden 
Mitose besteht darin, daß die beiden Kerne ganz willkürliche Chromo- 
somenzahlen erhalten. In der Regel zählt man in dem einen beträchtlich 
mehr als in dem anderen. Dementsprechend sind die beiden Kerne 
meistens ganz verschieden groß (Abb. 137, 138, Tafel X); in selteneren 
Fällen haben sie gleiche Größe (Abb. 139). 

Auf diese eigentümliche Kernteilung folgt die Bildung einer voll- 
ständigen Wand, so daß zwei Zellen entstehen, die ebenso wie die Kerne 
im allgemeinen verschieden groß (Abb. 137, 138, Tafel X; Abb. 55, 
58b, S1, S2, Tafel IV), zuweilen aber auch gleich groß sind (Ab- 
bild. 139). Ist die eine Zelle sehr klein, so unterscheidet sich die 
Schwesterzelle in ihrer Größe kaum von einer gewöhnlichen Sporen- 
mutterzelle. 

Eine Teilung wie die eben beschriebene kann in einer oder in meh- 
reren der 8 Zellen des sporogenen Gewebes, im Extremfall in allen 8 (sehr 
selten), stattfinden (vgl. S. 113). 

In manchen Fällen findet man in einer der zwei Schwesterzellen oder 
in beiden den Kerninhalt zu einer fast homogenen, stark färbbaren 
Masse zusammengeballt (Abb. 140, 141). Abb. 140 zeigt zwei derartige 
Sporenmutterzellen. In Abb. 141 sind ebenfalls zwei solche (A, B) und 
zum Vergleich eine normale Sporenmutterzelle (C) aus dem gleichen 
Sporangium abgebildet; in der Zelle A ist der Prozeß noch nicht soweit 
vorgeschritten wie in der Zelle B oder in den in Abb. 140 dargestellten 
Sporenmutterzellen. Offenbar erfolgt die Degeneration kurz vor oder 
während der Synapsis, denn ich beobachtete derartige Zellen meistens 
dann, wenn die übrigen, normal sich verhaltenden Sporenmutterzellen 
des gleichen Sporangiums sich in Synapsis oder auf Stadien kurz vor oder 
unmittelbar nach dieser befanden. In älteren Sporangien konnte ich 
keine solche Zellen mit degeneriertem Inhalt feststellen und schließe 
daraus, daß sie vom Tapetenplasma resorbiert werden. Zuweilen sah ich 
in den kleinen Sporenmutterzellen während der frühen Diakinese dünnere, 
weniger stark färbbare Chromosomen als gewöhnlich. (Das weitere 
Schicksal solcher Zellen habe ich nicht näher verfolgt.) In den meisten 
Fällen verhalten sich aber die in der beschriebenen Weise entstandenen 
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Sporenmutterzellen so wie gewöhnliche. Sämtliche Reduktionsteilungs- 
stadien spielen sich in ihnen so ab wie in den aus der unvollständigen 
Teilung hervorgegangenen Sporenmutterzellen (S. 123 ff.), höchstens 
gegenüber diesen mit geringer Verzögerung. 

Zählt man die Gemini in den zusammengehörigen Schwesterzellen 
und bildet die Summe, so erhält man eine Zahl, die ungefähr mit der 
Geminizahl in den gewöhnlichen Sporenmutterzellen übereinstimmt, wie 
sich aus der folgenden Übersicht ergibt. Es handelt sich dort um die 
Sporenmutterzellen eines Sporangiums. Die Zellen Nr. 1—6 sind hervor- 
gegangen aus den 6 ungeteilt gebliebenen Zellen des achtzelligen sporo- 
genen Gewebes; die übrigen beiden Zellen haben je zwei Schwesterzellen 
(7 a, b und 8 a, b) gebildet. 

Zahl der Gemini: 


MAT. LOL. lé wig 111 
a+ s «+ + "ik 105 
1 TE PET 110 
PhO. we made 111 
TE LPS REP RE ETES 100 
Bu GEL... led 121 
99 jE gales Suet 5 | zusammen 120 
” + eo Pre as zusammen 115 


Nr.7 a und 7 b sowie Nr. 4 sind in Abb. 45—47 (Tafel IIT) abgebildet. 
Abb. 142, Tafel X zeigt ebenfalls eine kleine Sporenmutterzelle mit etwa 
30—40 Geminis. Es wurden sogar Zellen mit nur 10—15 Geminis beob- 
achtet (Abb. 143). 

Werden bei dem besprochenen unregelmäBigen Teilungsvorgang nur 
wenige Chromosomen von der Hauptmasse abgetrennt, so entsteht keine 
Wand. Man findet dann spater in der Zelle auBerhalb des Kernes eine 
mehr oder weniger groBe Chromatinmasse (zuweilen auch zwei), die in 
Degeneration begriffen ist und bald resorbiert wird (Abb. 144). Wahrend 
der späteren Diakinese wurden solche abgetrennte Chromosomen nicht 
mehr beobachtet. Nach dem vorhergehenden (S. 121) können wir an- 
nehmen, daß sowohl Paare wie auch einzelne Tochterchromosomen aus- 
geschieden werden können. 

Typus III. 

Auf die Entstehung der kleinen Sporenmutterzellen (Abb. 58 c, 
Tafel IV), die durch einen ganz normalen Teilungsvorgang gebildet wer- 
den (Abb. 85—87, Tafel VI), brauche ich nicht näher einzugehen, da 
dies schon früher (S. 114) geschehen ist. Ich will hier nur noch erwähnen, 
daß, wenn es sich um eine derartige Teilung handelt, diese stets in allen 
8 Zellen sich vollzieht, nicht etwa nur in einem Teil davon, so daß also 
in einem Sporangium durch eine normale Teilung immer nur 16 Sporen- 
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mutterzellen, nicht dagegen weniger gebildet werden. Die unvollstandige 
und die in diesem Abschnitt beschriebene unregelmäBige Teilung sind 
dagegen im gleichen Sporangium entweder ausschlieBlich oder neben- 
einander anzutreffen. 


B) Reduktionsteilung und Sporenbildung. 


1. Untersuchungen. 
A. Die allotypischen Teilungen. 
a) Die Reduktions- und Äquationsteilung in den gewöhnlichen 
Sporenmutterzellen 1. 

Auf die Restitutionskernbildung folgt eine ganz normale Reduktions- 
teilung, die in den wesentlichen Punkten mit der von YAMANOUCHI 
(1908) fiir Aspidium molle beschriebenen iibereinstimmt. An Material 
von A. spinulosum und A. filix mas, das ich zu Vergleichszwecken heran- 
zog, konnte ich keine wesentlichen Unterschiede gegeniiber A. remotum 
feststellen. 

Da verhältnismäßig wenige ,,Ruhekerne“ (Abb. 93, 94) zu beob- 
achten waren, nehme ich an, daB vor der Reduktionsteilung das Stadium 
der ,,Ruhe“ nur kurze Zeit dauert, oder daß nicht in allen Fällen ein 
»Ruhekern“ gebildet wird, nämlich dann, wenn die Chromosomen, wie 
sie etwa in Abb. 92 abgebildet sind, gleich in die Vorstadien der Synapsis 
eintreten. DieBy (1919) hält es für wahrscheinlich, daß nach der letzten 
typischen Teilung im Archespor die meisten Kerne im Anschluß an die 
Telophase direkt in die heterotypische Prophase übergehen. 

Im Gegensatz zu den Verhältnissen des Ruhekerns, in dem klumpen- 
förmige Chromatinanhäufungen und dazwischen liegende feine Fäden 
beobachtet werden können (Abb. 93, 94), sind zu Beginn der Prophase 
(Abb. 95) schon bedeutend gleichmäßigere Fäden vorhanden (Lepto- 
nemastadium). Daß hier ein späteres Stadium vorliegt als in Abb. 92, 
zeigt sich auch in der Beschaffenheit der Zellform ; die Zellen fangen näm- 
lich beim Übergang zum Leptonemastadium an, sich aus dem Verband 
zu lösen und sich abzurunden (vgl. Abb. 92, wo noch scharfe Kanten zu 
sehen sind). 

Bald beginnen die Chromosomen paarweise zu konjugieren (Abb. 96; 
Zygonemastadium). Je zwei Fäden nähern sich, bis sie — zunächst nur an 
einer oder an wenigen Stellen — miteinander in Berührung kommen. In 
Abb. 96 sind meistens Bruchstücke von Fäden gezeichnet. Die Chromo- 
somen ließen sich nicht in ihrer ganzen Länge verfolgen, weil sie ein sehr 
dichtes Gewirr bildeten. Die Fäden können auf einem größeren oder klei- 
neren Stück ihrer Länge nebeneinander angeordnet sein, an mehreren 
Stellen überschneiden sie sich ; während sie stellenweise dicht zusammen- 


1 Gemeint ist der Typus I (S. 114). 
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liegen, divergieren sie anderswo sehr weit. Häufig sind sie umeinander 
gedreht; manchmal wird dies allerdings nur dadurch vorgetäuscht, daB 
sie, nebeneinander liegend, an bestimmten Stellen sich berühren, da- 
zwischen gekrümmt und voneinander entfernt sind. 

Nach genauem Studium der verschiedenen Stadien erscheint es aus- 
geschlossen, daß das Bild in Abb. 96 auf Grund einer Spaltung der in 
Abb. 95 abgebildeten Chromosomen gedeutet werden kann, weil die ein- 
zelnen Fäden eines Paares schon gleich zu Beginn des Auftretens der 
Doppelfäden die Dicke der Fäden in Abb. 95 haben. Die Doppelchromo- 
somen sind vielmehr entstanden durch Zusammentreten von Einzel- 
fäden zu Paaren. MiB Dicsy (1919; Osmunda) ist als Vertreterin der 
Metasyndese der Auffassung, daß es sich bei den Doppelfäden des Zygo- 
nemastadiums um die beiden (in der vorhergehenden Telophase ge- 
bildeten) Spalthälften eines Chromosoms handelt. Die Tochterchromo- 
somen der unvollständigen Teilung, die ja den Tochterchromosomen bei 
einer gewöhnlichen Teilung entsprechen, zeigen jedoch keine Spaltung in 
der Telophase, was ja auch bei den normalen Mitosen nicht der Fall ist, 
wie früher (S. 115) besprochen wurde. (Erst in der Diakinese konnte ich 
eine Spaltung beobachten.) Es ist eine fast lückenlose Aneinander- 
reihung der Stadien von der unvollständigen Teilung bis zum Leptonema- 
stadium möglich, und daraus ergibt sich kein anderer Schluß als der, daß 
die Fäden des Leptonemastadiums die Tochterchromosomen der unvoll- 
ständigen Teilung darstellen und nicht als Hälften derselben aufzufassen 
sind. Die Tochterchromosomen der unvollständigen Kernteilung vereini- 
gen sich also paarweise zu den Doppelfäden des Zygonemastadiums. 

Während nun die Annäherung weitere Fortschritte macht, nehmen 
die Doppelfäden eine sehr charakteristische Anordnung an (Abb. 99 a, 
100; Bukettstadien; vgl. die Angaben GRÉGOIRES [1907, Abb. 21] und 
SZAKIENS [1927] über Osmunda). Die Chromosomenpaare sitzen min- 
destens mit einem Ende — ob auch mit dem anderen, habe ich nicht 
entscheiden können — an einer bestimmten, konkaven Stelle der Kern- 
membran an, sind ein Stück weit parallel zueinander gelagert und ver- 
laufen dann in unregelmäßigen Windungen. Abb. 98 zeigt die Bukett- 
anordnung im Entstehen begriffen; die Paarung ist schon weit vorge- 
schritten. In Abb. 99a sieht man die Konjugationspartner einander 
noch weiter genähert; an einzelnen Stellen bilden sie schon einen schein- 
bar einheitlichen Faden. Es folgt nun das Pachynemastadium (Abb. 109), 
in dem die Doppelchromosomen bis auf wenige Stellen zu einem einzigen 
Faden verschmolzen erscheinen. In Wirklichkeit bleibt aber wohl die 
Individualität der beiden Fäden stets erhalten. Die Bukettanordnung 
ist auch hier noch vorhanden. 

Die Chromosomen sind während der besprochenen Stadien nicht 
homogen, sondern sie zeigen zwischen dickeren, im gefärbten Präparat 


Die Apogamie bei Aspidium remotum AL Br. 125 


dunkler erscheinenden Stellen kurze fadenférmige, weniger dicke und 
schwächer gefärbte Stücke (z. B. Abb. 95). Bei in Konjugation befind- 
lichen Fäden sieht man gleichartige Teile nebeneinander liegen (vgl. 
z. B. Geter 1921, Abb. 37, Tafel IX; Szakıen 1927). Die perlschnur- 
artige Struktur bleibt auch nach erfolgter ,, Verschmelzung‘ noch er- 
halten (Abb. 100). 

Da, wo die Chromosomenenden auf die Kernmembran aufstoBen, ist 
der Kern konkav (wie ein eingedriickter Gummiball) geworden (Abb. 99a, 
100), falls er diese Form nicht schon von vornherein hatte. Da die Sporen- 
mutterzellen im allgemeinen während der synaptischen Stadien schon 
ganz oder fast kugelig sind, ist die Cytoplasmaschicht an dem konkaven 
Stiick der Kernwand dicker als unmittelbar seitlich davon. Nach der 
gegeniiberliegenden Seite der Zelle hin nimmt das Cytoplasma allmählich 
wieder an Dicke zu und hat dort die Form einer Konkavkonvexlinse. 
Hier ist die Entfernung zwischen Kernmembran und Zelloberfläche am 
grüBten. 

YaMANOUCHI (1908, S. 9) sagt, daß während der Synapsis die Chro- 
matinmasse auf einer Seite des Kernraumes lokalisiert wird. Ich konnte 
jedoch, entgegen der Anschauung von TiscHLER (1921-1922, S. 403), 
SCHÜRHOFF (1926, S.52) und anderen, bei Aspidium remotum an lebendem 
Sporangienmaterial (Wasserpräparat; Betrachtung mit Ölimmersion) 
nachweisen, daß eine derartige Kontraktion der Chromosomen lediglich 
durch die Fixierung bewirkt wird. Von den sehr durchsichtigen Sporan- 
gien, die vorsichtig abpräpariert wurden, um sie nicht zu verletzen, 
wurden Totalpräparate hergestellt; man hat also den großen Vorteil, daß 
die beobachteten Sporenmutterzellen sich in ihrem natürlichen Medium 
befinden (vgl. B&Lak 1928, S. 189), im Gegensatz zu den Sporenmutter- 
zellen von Blütenpflanzen, die SARGANT (1896, S. 451), FERGUSON (1904, 
S. 22), Overton (1905, S. 131), TıscHLer (1910, S. 626), SAPÉHIN (1911, 
S. 492) und andere zur Prüfung der Frage nach der Realität der synap- 
tischen Verklumpung benutzten. Diese Untersucher kamen zu dem Er- 
gebnis, daß die Synapsis kein Artefakt seit. B&LAR bemerkt jedoch dazu, 
daß die fraglichen Zellen ‚unter mehr oder weniger abnormen Außen- 
bedingungen standen‘. In lebenden Sporenmutterzellen (Abb. 102 a), 
von denen eine sehr große Zahl untersucht wurde, füllen die Fäden auf 
den besprochenen Stadien der Paarung oder der Konjugation sowie auch 
späterhin den Kern ganz aus. Die Bukettanordnung ist meistens gut zu 
erkennen?. Die homogen erscheinende Zone, die den Kern umgibt, läßt 
an geeignet fixiertem und gefärbtem Material Spindelfasern erkennen 


1 REUTER (1930, S. 269 und 270) nimmt einen vermittelnden Standpunkt 
ein. Ob dieser berechtigt ist, müssen weitere Untersuchungen zeigen. 

2 Auch andere Stadien, z. B. die Metaphase der heterotypischen Teilung, 
konnten im Leben beobachtet werden. 
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(Abb. 102 c). Setzt man zu den lebenden Sporangien irgendein Fixier- 
mittel (Alkohol, Jod, Carnoy, Bouin, Chromessigsäure), so tritt während 
der Bukettstadien das Chromatin ruckartig von dem größeren Teil der 
Kernwand zurück; nur an der Stelle, wo die Bukettfäden auf die Kern- 
membran aufstoßen, findet kein Zurückweichen statt (Abb. 102 b). 
Zwischen Kernmembran und Chromosomenknäuel ist dann ein heller 
Raum sichtbar. Das Cytoplasma mitsamt der im lebenden Zustand 
homogenen Zone (Abb. 102 a) erscheint nach Fixierung gleichmäßig ge- 
körnelt. Eine Verklumpung des Kerninhaltes ist auch an Sporenmutter- 
zellen zu beobachten, die aus verletzten, in Wasser liegenden Sporangien 
herausgedrückt sind. Ob eine derartige Zusammenballung auf mecha- 
nische Einflüsse (vgl. BÉLAË 1928, S. 189, Anm. 2) oder auf den Zutritt 
von Wasser zu den Sporenmutterzellen zurückzuführen ist, habe ich nicht 
untersucht. Mit diesen Befunden stehe ich in Übereinstimmung mit 
BËLAË (1928, S. 189). Auch bei Verwendung sonst guter Fixiermittel 
tritt eine sehr starke Kontraktion ein (Abb. 102 c; FLEMMING-BENDA); 
Einzelheiten und Feinheiten der Chromatinstruktur sind dann in dem 
dichten Knäuel kaum zu erkennen. Am besten bewährte sich die 
Bovurnsche Flüssigkeit nach vorheriger Einwirkung von heißem Alkohol. 
Es ist offenbar unbedingt erforderlich, daß die Fixierung der in Synapsis 
befindlichen Kerne sehr schnell vor sich geht, und ich glaube, daß dies am 
ehesten durch Einwirkung von Hitze geschehen kann, weil ich bei Ver- 
wendung von heißem Alkohol (bei A. remotum) und heißer CARNoyscher 
Flüssigkeit (bei A. filix mas) die besten Resultate erzielte; z. B. ist in 
Abb. 99 a ein Zurückweichen der Chromatinfäden von der Kernmembran 
kaum eingetreten. Wenn ein solches stattfindet (Abb. 100), so ist es doch 
nur in geringem Maße der Fall, und die feinere Struktur der Fäden bleibt 
gut erkennbar. 

An lebenden, in Synapsis befindlichen Sporenmutterzellen erkennt 
man an der Stelle, wo das Cytoplasma seine größte Schichtdichte hat, 
eine diffus grüne Färbung. Nach Fixierung mit dem von BENDA zur 
Chondriosomenfixierung benutzten Gemisch und HEIDENHAIN-Färbung 
sieht man dort im Cytoplasma zahlreiche feine fadenförmige Gebilde 
(Abb. 102c). Es handelt sich hier zweifellos um die Chromatophoren. 
Auf älteren Stadien (Metaphase, junge Sporen) konnte ich keine Grün- 
färbung mehr feststellen, wenigstens mit den gewöhnlichen Hilfsmitteln 
nicht. Es würde hier zu weit führen, auf diese Dinge näher einzugehen, 
und ich verweise nur noch auf diesbezügliche Literaturstellen (Em- 
BERGER 1920, GRATZY-WARDENGG 1931,.S. 61). 

Während die Ruhekerne mehrere Nukleolen aufweisen, ist auf den 
synaptischen Stadien keiner mehr oder höchstens noch ein kleiner anzu- 
treffen (Abb. 99 a). 

Ob auf irgendwelchen Stadien ein kontinuierliches Spirem vorhanden 
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ist, vermochte ich nicht zu entscheiden, halte es aber für sehr unwahr- 
scheinlich (vgl. SZAKIEN 1927, S.381). Auf den in Abb. 99 a und 100 dar- 
gestellten Stadien ist jedenfalls kein solches vorhanden. 

Die Bukettanordnung geht im weiteren Verlauf des Pachynema- 
stadiums allmählich dadurch verloren (Abb. 101, 103), daß die Chromo- 
somen sich unregelmäßig im Kernraum verteilen. Die Perlstruktur 
bleibt deutlich erkennbar. Die Verschiedenheiten in der Schichtdicke 
des Cytoplasmas gleichen sich aus (Abb. 103). 

Zwischen den in Konjugation begriffenen Chromosomen wird all- 
mählich ein deutlicher Spalt sichtbar Den Zeitpunkt des Beginns dieses 
Vorganges festzulegen, ist schwierig, da manche Fäden stellenweise erst 
sehr spät ‚einheitlich‘ zu werden scheinen und infolgedessen eine sichere 
Entscheidung darüber, ob es sich um eine noch nicht zu Ende durch- 
geführte Konjugation oder um eine beginnende Spaltung handelt, nicht 
immer möglich ist. Ich glaube aber mit Sicherheit annehmen zu kön- 
nen, daß es sich in Abb. 104 um den Beginn der Spaltung handelt. 
Die Chromosomen sind auf diesem und auf den folgenden Stadien 
(Abb. 106, 107) etwas unregelmäßig gezackt. 

In Abb. 106 (nicht so deutlich in Abb. 104) scheint das vorzuliegen, 
was als ‚second contraction“ bezeichnet wird (z. B. Dıcsy 1919); das 
Chromatin ist nach der Mitte des Kerns hin zusammengeballt. Bi&Lak 
(1928, S. 182) sieht jedoch diese Erscheinung ebenso wie die Synapsis als 
Fixierungsprodukt an. Dafür würde sprechen, daß ich nicht immer eine 
second contraction fand (Abb. 105; es handelt sich um ein Stadium, das 
zweifellos zwischen Abb. 104 und 106 liegt), und daß ich an lebenden 
Sporenmutterzellen eine Zusammenziehung des Kerninhaltes nicht be- 
obachten konnte. 

Bald kann man den Spalt auf der ganzen Länge der Chromosomen 
beobachten, und die Verkürzung und Verdickung der Fäden schreitet 
weiter fort (Abb. 106, 107), bis man deutlich die einzelnen Paare (Gemini) 
des Diakinesestadiums erkennen kann (Abb. 108). 

Den Vorgang der Geminibildung habe ich im Sinne der Parasyndese 
beschrieben, wie es YAMANOUCHI (1908) für Aspidium molle getan hat. 
GREGORY (1904), Dıiepy (1919; Osmunda) und SARBADHIKARI (1924; 
Doodia) vertreten dagegen den Standpunkt der Metasyndese; SZAKIEN 
(1927) schildert bei Osmunda regalis Parasyndese. Ein Objekt wie das 
vorliegende dürfte zur Entscheidung der Frage, ob es sich um Parallel- 
oder end-to-end-Konjugation handelt, wegen seiner hohen Chromo- 
somenzahl nicht sehr geeignet sein. Ein Gesichtspunkt läßt sich aber 
wenigstens gegen die Annahme einer Metasyndese anführen: Die Vertreter 
der Metasyndese glauben, daß die Gemini aus einem Pachynema-Faden, 
in dem die beiden Chromosomen ,,end to end‘ verbunden sein sollen, 
während der ‚second contraction“ durch Umbiegung (Faltung, looping) 




















und darauffolgende Parallellagerung der Einzelchromosomen entstehen. 
Wäre dies der Fall, so müßten, wie ROSENBERG (1907, S. 407) auf Grund 
von Untersuchungen an Tanacetum ausgeführt hat, in den ganz jungen 
Gemini die Einzelchromosomen so dick sein wie die Doppelfäden des 
Pachynemastadiums. Dies war aber in den Präparaten niemals zu beob- 
achten. Das Dickerwerden der Fäden erfolgt vielmehr ganz allmählich. 
Die zu Beginn der Spaltung (Abb. 104) beobachteten Einzelfäden zeigen 
bei weitem nicht die Dicke des Pachynemafadens (Abb. 100). Die 
Fäden sind zwar während der Stadien in Abb. 103—106 vielfach gebogen, 
aber es ließen sich keinerlei Anhaltspunkte dafür gewinnen, daß dar- 
auf die Geminibildung zurückzuführen wäre. Die Betrachtung zahl- 
reicher Entwicklungsstadien ließ keinen Zweifel darüber bestehen, daß 
der Spalt, der in den Gemini die beiden univalenten Chromosomen 
trennt, der gleiche ist wie der, der vor dem Pachynemastadium in den 
Doppelfäden sichtbar war. 

In der Diakinese können die Chromosomen parallel gelagert sein 
(Abb. 111 a), oder die Gemini nehmen andere Formen an. Entweder sind 
die beiden Konjugationspartner an beiden oder an einem Ende! 
(Abb. 109a) miteinander verbunden, oder beide Enden sind frei 
(Abb. 109 b). Es entstehen, wie Y AMANOUCHI (1908) ausführt, die ver- 
schiedensten Formen (H, |, J, K, L, O, T, U, V, X, Y; Abb. 111 a—h). 
Zuweilen sieht man Gemini, die nachträglich hintereinander gelagerte 
Partner aufweisen (Abb. 111 d). 

YAMAnoucHI (1908, S. 13, 18) findet, daß der Äquationsspalt, der die 
univalenten Chromosomen in ihrer Längsrichtung halbiert, erst in der 
Anaphase der heterotypischen Teilung auftritt. Ich konnte jedoch in 
einigen Fällen schon während der frühen Diakinese, besser und häufiger 
aber auf späteren Diakinesestadien und während der Metaphase 
(Abb. 112, 114), das Auftreten dieses Spaltes sehen. Das gleiche beob- 
achtete SZAKIEN (1927, S. 386) bei Osmunda regalis. Abb. 111 m zeigt 
ein Chromosomenpaar aus der frühen Diakinese, an dem infolge Auf- 
wärtskrümmung zweier benachbarter Enden die Querschnittfigur sicht- 
bar war. Man sieht hier wie auch in Abb. 111 1, daß die Ebene des Äqua- 
tionsspaltes senkrecht auf der des Reduktionsspaltes, der durch eine tiefe 
Einkerbung beiderseits charakterisiert ist, steht. Abb. 111 1 würde ein 
Querschnittbild zu Abb. 111 a, 111 k ein solches zu 111 i (end-to-end- 
Verbindung) zeigen. 

Aus dem Fadenwerk, das den Kern während der Synapsis umgibt, 
geht eine multipolare Spindel hervor (Abb. 105; vgl. FARMER u. DicBy 
(1910, Abb. 7, 16]), die später bipolar wird (Abb. 113). 

In Abb. 113 ist die Äquatorialplatte der heterotypischen Teilung in 
Seitenansicht abgebildet, in Abb. 114 in Polansicht. Die Enden der 


1 Dies kann natürlich nicht als Beweis für Metasyndese angesehen werden. 
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Chromosomen, an denen die Spindelfasern ansitzen, sind während der 
Metaphase zu den Polen hingerichtet (Abb. 115 a und b; bei a sind 
Reduktions- und Aquationsspalt, bei b ist nur der Reduktionsspalt 
sichtbar). In der nun folgenden Anaphase (Abb. 117) trennen sich die 
beiden Konjugationspartner voneinander. Die erste Teilung in der 
Sporenmutterzelle bewirkt also die Reduktion (vgl. Yamanoucut 1918, 
Diesy 1919). Bei einigen Chromosomen ist während der Anaphase die 
charakteristische V-Form zu sehen, die durch Auseinanderweichen der 
durch den Äquationsspalt gebildeten Hälften an deren der Äquatorial- 
ebene zugewandten Enden zustande kommt (GREGORY 1904, Yama- 
NOUCHI 1908, DicBy 1919). Zwei V-förmige Chromosomen sind in 
Abb. 116 gesondert gezeichnet. Wenn die Pole erreicht sind, nähern sich 
die auseinandergespreizten Enden wieder (Abb. 118, obere Platte links). 
Häufig beobachtet man Chromosomen, die gegenüber den anderen ziem- 
lich weit zurückgeblieben sind (Abb. 118). 

Während der Interkinese (Abb. 119, 120) findet eine, wenn auch nicht 
sehr weitgehende Auflockerung der Chromatinsubstanz statt; dabei 
bleiben die zusammengehörigen Hälften stellenweise erkennbar. Nu- 
kleolen treten nicht auf. Zwischen den Tochterkernen entsteht eine 
Schicht von sehr dichtem Cytoplasma, in der später eine Halbierungs- 
wand sichtbar wird. Die jetzt folgende homüotypische Teilung spielt sich 
etwa so ab, wie sie YAMONOUCHI für Aspidium molle (1908) geschildert 
hat. In der Prophase liegen die zusammengehörigen Tochterchromo- 
somen entweder parallel zueinander, oder sie zeigen die V-Form; in der 
Metaphase sind dagegen alle paarweise parallel wie bei einer gewöhnlichen 
Mitose. In Abb. 121 ist dies offenbar noch nicht überall eingetreten ; 
man sieht außer doppelten noch eine Anzahl von einfachen Fäden. 
Nachdem die Chromosomen kürzer und dicker geworden sind, erfolgt die 
Anaphase. Während der jungen Telophase (Abb. 122) sind die Chromo- 
somen kurz und stäbehenförmig. Daher ist auf diesem Stadium leicht 
eine Zählung möglich. Abb. 123 zeigt drei von den jungen Sporenkernen. 

In einigen Fällen beobachtete ich während der homöotypischen 
Teilung Äquatorialplatten, die durch einige während der Anaphase der 
ersten Teilung zurückgebliebene Chromosomen verbunden waren (vgl. 
Abb. 118). 


b) Die allotypischen Teilungen in den kleinen Sporenmutterzellen. 

Wir müssen hier unterscheiden (vgl. S. 113) zwischen dem Verhalten 
der durch eine unregelmäßige Teilung entstandenen (Typus II, 8. 114) und 
dem Verhalten der Sporenmutterzellen, die einer regelmäßigen Teilung 
ihren Ursprung verdanken (Typus III, S.114). Was die ersteren betrifft, 
so spielen sich — abgesehen davon, daß zuweilen Degeneration erfolgt 
oder die Chromosomen kleiner und weniger färbbar sind (Abb. 125 B) — 
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in ihnen sämtliche Vorgänge der allotypischen Teilung so ab wie in den 
gewöhnlichen großen Sporenmutterzellen (Typus I), nur zuweilen mit 
einer geringen Verzögerung gegenüber diesen. So läßt z. B. Abb. 124 die 
Übereinstimmung mit den vorher beschriebenen Konjugationsvorgängen 
erkennen. Auch die Abb. 45 und 46 (Tafel III) zeigen dieselben Verhält- 
nisse wie die ungeteilten Sporenmutterzellen. 

Ein wesentlich anderes Verhalten beobachtet man dagegen in den 
durch eine reguläre Kern- und Zellteilung in 16-Zahl gebildeten Sporen- 
mutterzellen, die besonders häufig in den ersten an einer Pflanze ge- 
bildeten Sporangien entstehen. Wie sonst tritt eine Bukettanordnung 
auf, aber die Fäden sind während des Pachynemastadiums fast alle 
dünner als im gewöhnlichen Fall, da sie meistens ungepaart sind 
(Abb. 126). Nur selten konnte ich einen oder mehrere dicke Fäden beob- 
achten (Abb. 127 a), die offenbar durch Paarung entstanden waren. Auch 
Abb. 127 b zeigt ein Stück aus einem solchen durch Aneinanderlegen 
zweier Fäden entstandenen Doppelfaden. Während der Diakinese 
(Abb. 128) erscheinen die Chromosomen bedeutend kleiner als die 
Gemini der gewöhnlichen Zellen, da es sich um einfache Gebilde handelt 
(vgl. z. B. die „semiheterotypische Teilung‘ bei Hieracium | ROSENBERG 
1927, S. 312 ff.]); nur selten beobachtet man Chromosomen, die als 
Gemini gedeutet werden könnten. Die Zählung ergab in mehreren Fällen 
ungefähr 100—110 Chromosomen (Abb. 145, Tafel X ; 110 Chr.). Häufig 
sieht man, daß in der Metaphase der heterotypischen Teilung relativ 
zahlreiche Chromosomen noch an den Polen der Spindel liegen, während 
sich die übrigen schon in der Äquatorialebene angeordnet haben 
(Abb. 129; vgl. FARMER u. Diesy 1910, Abb. 32 [Polypodium Schnei- 
deri].. Während der Anaphase (Abb. 130) scheinen sich die Chromo- 
somen willkürlich nach den Polen hin zu verteilen, wobei sie den auch 
sonst beobachteten Spalt und zuweilen die V-Form zeigen. Charak- 
teristisch ist die diffuse Verteilung der Chromosomen. Sehr häufig er- 
reicht eine mehr oder weniger große Anzahl die Pole nicht; die Cyto- 
plasmaplatte (vgl. Abb. 119) ist dann unvollständig, in der Mitte mit 
einer Öffnung versehen (Abb. 131). Die Äquatorialplatten der zweiten 
Teilung sind daher in diesen Fällen untereinander in Verbindung 
(Abb. 131). 

B. Die Sporen. 

Bezüglich der Zahl der Sporen im Sporangium und der Art ihrer Aus- 
bildung herrscht bei Aspidium remotum eine überraschende Mannig- 
faltigkeit, die zu einem großen Teil auf der Verschiedenartigkeit der 
Sporenmutterzellen beruht. Folgende Sporentypen — es sind im 
wesentlichen dieselben wie die schon von LUERSSEN (1866) festgestellten 
— wurden beobachtet: 

Typus A. Große Sporen, entweder (in den meisten Fällen) normal 
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ausgebildet und größtenteils keimfähig, oder (seltener) zusammenge- 
schrumpft, ohne oder mit abgestorbenem Inhalt. Länge 68, Breite 43 y 
(Durchschnittswerte aus je 50 Messungen). Die Sporen sind größer als die 
von A. spinulosum (Tabelle 4), ähneln ihnen aber sehr in der Beschaffen- 
heit der braunen Außenhaut. 

Typus B. Sporen von mittlerer Größe (Länge etwa 35—55 u, Breite 
etwa 25—30 u), meistens zusammengeschrumpft und ohne oder mit 
wenig Inhalt, nur selten ganz normal beschaffen. Nur ein sehr kleiner 
Teil ist keimfähig. 

Typus C. Sehr kleine Sporen (Länge etwa 25, Breite etwa 20 u), 
ohne Inhalt, zusammengeschrumpft, nicht keimfähig. 

Typus D. Sporen von verschiedener Größe mit einer oder zwei Ein- 
schnürungen (Doppelsporen nach LUERSSEN [1886, S. 426]). Abb. 151 
bis 153, Tafel X. Die größeren sind zum Teil keimfähig, die kleineren, 
soweit untersucht, nicht. 

Typus E. Degenerierte Einzelsporen oder Sporengruppen in Form 
von unregelmäßigen, krümeligen braunen Massen oder stacheligen, 
braunen, ebenfalls unregelmäßigen Körpern. 

Typus F. Kugelige, sehr große Sporen, in 8-Zahl im Sporangium, sehr 
selten. Diese sind offenbar aus ungeteilten Sporenmutterzellen hervor- 
gegangen. 

Abb. 146, Tafel X zeigt ein Sporangium mit lauter normalen, gleich 
großen Sporen (Typus A). Ihre Zahl in einem Sporangium beträgt 
höchstens 32. Sie sind hervorgegangen aus Sporenmutterzellen vom 
Typus I oder aus solchen, die einige ihrer Chromosomen durch Abgabe 
eines kleinen Kernes oder einer kleinen Zelle eliminiert haben. Der größte 
Teil dieser Sporen ist keimfähig. Andere Sporangien zeigen verschieden 
große, darunter zum Teil sehr kleine Sporen (Abb. 147); teils besitzen 
diese zerknitterte, teils normale glatte Wände. Kleine Sporen können 
entstehen 1. durch Degeneration von zunächst normalen, großen Sporen, 
wie Abb. 148 veranschaulicht (41 = Tetrade mit vier normalen Sporen; 
B, C = Tetraden mit einer bzw. zwei degenerierenden Sporen), 2. aus 
Sporenmutterzellen vom Typus II oder III. Was den Typus II betrifft, 
so zeigt Abb. 149 einen solchen Fall genauer (vgl. auch Abb. 54, Tafel IV). 
Es handelt sich hier um ein Sporangium, das neben Tetraden mit nor- 
malen, großen Sporen (Abb. 149, A) 4 Tetraden mit kleineren Sporen 
ausgebildet hat. Zwei dieser Tetraden, die benachbart lagen, zeigten 
gleich große Sporen (B = Spore aus der einen, C = Spore aus der an- 
deren Tetrade). Die anderen beiden Tetraden waren dagegen verschieden 
groß (Abb. 149, D, E). Hier hatte also offenbar eine der acht sporogenen 
Zellen zwei gleich große, eine andere zwei ungleich große Zellen geliefert, 


1 Nachtrag bei der Korrektur: Versehentlich habe ich nur 2 anstatt 4 Sporen 


ichnet. 
gezeichnet > 
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die alle eine Tetradenteilung ausführten. Es kénnen demnach oft be- 
deutend mehr als 32 Sporen in einem Sporangium vorhanden sein. Ab- 
gesehen von ihrer Kleinheit unterscheiden sich die kleinen Sporen zu- 
nächst nicht von den groBen. Die meisten degenerieren aber früher oder 
später; nur wenige sind keimfähig (vgl. weiter unten). Zwischen den ver- 
schiedenen Sporengrößen existieren, wie nach dem auf S. 121 auseinander- 
gesetzten leicht einzusehen ist, alle möglichen Übergänge. — In Abb. 150 
sehen wir ein Sporangium mit Sporen, die offenbar aus dem Sporen- 
mutterzelltyp III hervorgegangen sind!. Die Einzelheiten der Bildung 
dieser Sporen habe ich wegen Mangels an geeigneten Stadien nicht unter- 
sucht. Allem Anschein nach gehen sie sehr bald zugrunde, denn sie zeigen 
stets mehr oder weniger starke Degenerationserscheinungen. Auch sonst 
fand ich keine normal ausgebildeten Sporen von diesem Typ. Die be- 
treffenden Sporangien (Abb. 150) wichen von den normalen durch Fehlen 
der Annulusverdickung (vgl. Abb. 146) ab. 

Die mit Einschnürungen versehenen Sporen (Typus D) können offen- 
bar allen drei Sporenmutterzelltypen ihren Ursprung verdanken, wie 
schon ihre verschiedene Größe zeigt (Abb. 151—153). A und B (Ab- 
bild. 151) entsprechen der Längsansicht der gewöhnlichen Sporen, C 
und D ihrem Querschnitt. Die Entstehung dieser ,, Doppelsporen‘ ver- 
anschaulichen die Abb. 154—159. Wird in der einen Hälfte der Sporen- 
mutterzelle die homöotypische Teilung nicht zu Ende durchgeführt, so 
entsteht aus ihr nur eine Spore (Abb. 154—156), die in ähnlicher Weise 
eine oder zwei Einschnürungen erhält, wie dies für die Sporenmutter- 
zellen geschildert wurde (vgl. auch Stem [1919, Abb. 53]; FARMER 
und Dıcsy [1910, Abb. 21; Polypodium vulgare var. elegantissimum)). 
Die Abb. 157 und 158 zeigen einen anderen Fall, bei dem sich die Ent- 
wicklung höchstwahrscheinlich in folgender Weise abgespielt hat: Wenn 
bei der Anaphase der ersten Teilung durch Zurückbleiben einiger Chro- 
mosomen der Zusammenhang zwischen den beiden Chromosomen- 
gruppen gewahrt bleibt (vgl. S. 130), so ist die erste Wand unvollständig ?; 
findet nun die zweite Teilung statt, so entstehen im ganzen nur drei 
Sporen, wie in Abb. 160 zu erkennen ist, wo zwischen zwei normalen 
Sporen die dritte, mit eingeschnürtem Kern versehene liegt. In Abb. 157 
und 158 sieht man derartige Sporen schräg übereinander liegen. Die 
obere (0) und die untere (U) Spore sind normal, dazwischen liegt die eine 
Einschnürung besitzende (M). — Zuweilen sieht man eine Doppelspore in 
einer Tetrade von vier Sporen (Abb. 159). Hier hat offenbar einer der 
vier Kerne einen Ansatz zu einer Teilung gemacht, die aber wieder unter- 
drückt wurde. — Besonders häufig sind derartige unvollständige Tei- 


1 Abb. 153 zeigt gleichfalls solche Sporen. 
2 Die gleichen Beobachtungen machten FARMER u. Dıcpy (1910) an Poly- 
podium Schneideri u. a. 
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lungen in den Sporenmutterzellen vom Typus III. Ob sie im übrigen nur 
in solchen Zellen auftreten, die eine mehr oder weniger große Zahl von 
Chromosomen verloren haben, läßt sich natürlich nicht entscheiden, da ja 
Sporen mit dem ganzen Chromosomensatz sich in ihrer Größe nicht von 
solchen unterscheiden, in denen eine geringere Zahl eliminiert ist. STEIL 
(1919, S. 124) fand in einem Sporangium mit 11 Tetraden (5 große, 
6 kleine Sporenmutterzellen) 6 mit unvollständigen Teilungen ; da er aber 
sonst keine derartigen Tetraden mehr beobachtete, konnte auch er keine 
sicheren Schlüsse ziehen. 














Tabelle 3. 
Prozentzahl der gekeimten Sporen 
| Ausgangspflanze 50 
A. remotum | Sporophytgeneration I 42, 49, 54, 67—821 
| ” II 65 
À. spinulosum 94 
A. filix mas 88, 96: 





Die Prozentzahl der keimenden Sporen bei Aspidium remotum ist 
kleiner als bei A. spinulosum und A. filix mas (Tabelle 3). Vielleicht ist 
dies dadurch bedingt, daB bei A. remotum eine Anzahl von Sporen nicht 
den vollständigen Chromosomensatz erhält. Von einer Abnahme der 
Keimfähigkeit der Sporen der jüngeren Generationen gegeniiber denen 
der alteren kann wohl nach den in Tabelle 3 angegebenen Zahlen nicht die 
Rede sein. — Von den eingeschnürten Sporen (Typus D) keimten ziemlich 
viele, allerdings nur die gréBeren. Ich habe dagegen sehr lange gesucht, 
bis ich keimende kleine Sporen (Typus B) fand, von denen ich annehmen 
konnte, daß sie sich vom Sporenmutterzelltypus II ableiteten. Es ist 
natürlich nicht möglich, eine scharfe Grenze zwischen großen, normal 
entstandenen und kleinen Sporen zu ziehen, da die ersteren in ihrer 
Größe variieren. Aber ich glaube doch mit Sicherheit annehmen zu 
können, daß es sich um Sporen handelte, die aus kleinen Sporenmutter- 
zellen (Typus II) hervorgegangen waren. Allerdings darf wohl die Sporen- 
größe nicht unter ein gewisses Maß sinken. Sehr kleine Sporenmutter- 
zellen (etwa von der Größe wie die in-Abb. 142 und 143, Tafel X abge- 
bildeten) scheinen keine fertilen Sporen zu liefern. Die Sporen, die aus 
den Sporenmutterzellen von Typus III hervorgegangen sind, keimen 
nicht, da sie schon auf frühen Stadien degenerieren. — Im allgemeinen 
scheinen die kleinen Sporen später zu keimen als die großen. Zuweilen sah 
ich kleine oder eingeschnürte Sporen, die über einen Ansatz zur Keimung 
nicht hinausgekommen waren. Sie hatten zwar einen kurzen Schlauch 
gebildet, blieben aber dauernd auf diesem Stadium stehen. Es sind offen- 


1 Die verschiedenen Zahlen entsprechen verschiedenen Exemplaren. 
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bar alle méglichen Übergänge zwischen normal keimenden und nicht keim- 
fähigen Sporen vorhanden. — Ich hoffe, daB es mir gelingt, aus Sporen 
mit abweichenden Chromosomenzahlen Sporophyten heranzuziehen. 


2. Allgemeine Schlußfolgerungen. 

Die verschiedenartigen Vorgänge in den Sporenmutterzellen sind ent- 
sprechend den verschiedenen Typen derselben folgende: 

1. Unvollständige Kernteilung, Sporenmutterzelle ungeteilt (Ty- 
pus I): Konjugation findet statt; die allotypischen Teilungen spielen 
sich im allgemeinen so ab wie bei den verwandten Formen mit geschlecht- 
licher Fortpflanzung. 

2. Unregelmäßige Kern- und Zellteilung (Typus II): Allotypische 
Teilung wie im Fall 1; es erfolgt Paarung. 

3. Reguläre Kern- und Zellteilung, Sporenmutterzellen in 16-Zahl 
gebildet (Typus III): Die Konjugation bleibt in den meisten Fällen aus. 

Im Fall 1 erhält der Kern durch die unvollständige Teilung zwei 
Chromosomensätze. Es taucht nun die Frage auf: Welche Chromosomen 
konjugieren miteinander? Drei Möglichkeiten wären denkbar: Entweder 
suchen die Chromosomen eines Satzes sich untereinander auf, oder es 
konjugiert jeweils ein Chromosom des einen Satzes mit dem im anderen 
Satz befindlichen Schwesterchromosom oder mit einem anderen Chromo- 
som dieses Satzes, oder schließlich beide Arten der Konjugation kommen 
nebeneinander in demselben Kern vor. Von diesen drei Möglichkeiten 
ist (wenigstens von der Mehrzahl der Fälle kann man dies mit Sicherheit 
behaupten) nur die im Fall 1 und 2 verwirklicht, daß die beiden in der un- 
vollständigen Teilung aus einem mütterlichen Chromosom gebildeten 
Tochterchromosomen miteinander konjugieren. Direkt beobachten kann 
man dies natürlich nicht; ein indirekter Beweis dafür läßt sich aber durch 
die folgenden Tatsachen erbringen: 

1. Bleibt die unvollständige Teilung aus und findet eine gewöhnliche, 
vollständige Teilung statt (Typus III), so tritt nur in sehr wenigen Fällen 
eine Paarung ein (Abb. 126, 127, Tafel IX). 

2. In den durch unregelmäßige Teilung entstehenden kleinen Sporen- 
mutterzellen (Typus IT) findet eine Konjugation genau so statt wie in den 
großen. Würden nicht zwei zueinander gehörige Tochterchromosomen, 
sondern zwei Chromosomen A und B aus dem gleichen Satz sich paaren, so 
könnte nicht in allen Fällen Paarung erfolgen, weil bei dem Kernteilungs- 
gang nicht immer dieChromosomen A und B in den gleichen Kern hinein- 
gelangen werden. Das gleiche gilt für die übrigen Chromosomen. 

3. Würden nicht nur zwei Schwesterchromosomen, sondern auch 
Chromosomen des gleichen Satzes untereinander in Verbindung treten 
können, so wäre die Möglichkeit zur Bildung von tri- oder quadrivalenten 
Chromosomen gegeben. Solche wurden aber nicht beobachtet. 


Ps 








Die Apogamie bei Aspidium remotum AL Br. 135 


Ganz vereinzelt treten in den Sporenmutterzellen vom Typus II 
oder IIT neben den Geminis kleinere Elemente auf, die wohl als einzelne 
Chromosomen zu deuten sind. In diesem Fall ist wahrscheinlich das zu- 
gehörige Schwesterchromosom in der früher beschriebenen Weise aus 
dem betreffenden Kern eliminiert worden (oder dies ist schon bei einem 
der Vorfahren eingetreten). 

DaB Chromosomen sich paaren, die aus dem gleichen miitterlichen 
Chromosom entstanden sind, darf uns nicht wundern. Wie zahlreiche 
Untersuchungen (vgl. REUTER 1930, S. 300 ff.) gezeigt haben, ist dafür, 
daB zwei Chromosomen miteinander konjugieren, nicht notwendig, daB 
sie von verschiedenen Eltern stammen. 

Daß im Fall 3 (16 durch reguläre Teilung entstandene Sporenmutter- 
zellen) keine Paarung zu beobachten ist, abgesehen von einigen wenigen 
Fällen, läßt sich in verschiedener Weise erklären. Folgende Möglich- 
keiten könnten vorliegen: 

1. Der Chromosomensatz im Gametophyten und Sporophyten und 
damit auch in den Sporenmutterzellen vom Typus III ist haploid. Trotz- 
dem können einige Chromosomen miteinander konjugieren. 

2. Der Chromosomensatz ist ursprünglich bei den Vorfahren haploid 
gewesen. Nachträglich sind aber infolge von Unregelmäßigkeiten bei der 
Kernteilung einige Chromosomen zu dem ursprünglich vorhandenen Satz 
hinzugekommen. Diese Vermehrung der Chromosomen könnte man sich 
z. B. so denken, daß bei einem oder bei mehreren der Vorfahren bei der 
heterotypischen Teilung der eine Tochterkern beide Chromosomen eines 
Geminus erhielt. 

3. Der Chromosomensatz ist diploid. Daß die Diploidzahl durch Ver- 
schmelzung einer Eizelle mit einem männlichen Gameten der gleichen Art 
oder durch Restitutionskernbildung zustande gekommen ist, erscheint 
ausgeschlossen, weil dann Paarung in den Sporenmutterzellen vom 
Typus III auftreten müßte. Es bleibt also nur die Annahme übrig, daß 
die Diploidie durch Bastardierung zweier verschiedener Arten erreicht 
wurde. Es sei angenommen, daß die Chromosomen der beiden Arten 
wenig Affinität zueinander besitzen. In einigen Fällen könnte diese ge- 
ringe Affinität zu einer Paarung führen, bei den meisten Chromosomen 
dagegen nicht. 

4. Die Chromosomenzahl ist ursprünglich diploid, aber es sind in ähn- 
licher Weise, wie bei Fall 3 angenommen ist, nachträglich einige Chromo- 
somen hinzugefügt worden, so daß diese mit den ihnen entsprechenden 
konjugieren können (oder schon die Eltern oder wenigstens der eine Elter 
des Bastards hatten solche überzähligen Chromosomen). 

Die Annahme, daß die Zahl 130 haploid ist, erscheint zwar, wie ich 
schon früher (S. 110) ausführte, nicht ausgeschlossen ; es stehen ihr jedoch 
gewisse Bedenken entgegen. Nach den Untersuchungen von FARMER 
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und Diesv und DE LITARDIERE sowie nach meinen Zählungen (vgl. 
S. 107) besitzen A. spinulosum und À. filix mas im haploiden Zustand 
nicht mehr als etwa 80 Chromosomen. Daß ursprünglich bei Aspidium 
remotum die Chromosomenzahl ebenfalls etwa 80 gewesen ist und dann 
lediglich durch Unregelmäßigkeiten im Verlaufe der Mitose auf etwa 130 
erhöht wurde, ist nicht möglich, da ja dann in den kleinen Sporenmutter- 
zellen (Typus III) nur etwa 80 Elemente (Gemini + Univalente) vor- 
kommen könnten. Würde man bei den verwandten Formen einmal auf 
eine Haploidzahl stoßen, die beträchtlich höher wäre als 80 und keine 
Chromosomen enthielte, die sich von einem und demselben mütterlichen 
Chromosom ! ableiten, ebenfalls keine solchen, die, von verschiedenen In- 
dividuen herrührend, Trager von allelen Genen: sind, so würde der An- 
nahme, daß bei Aspidium remotum die haploide Zahl im Gametophyten 
und Sporophyten vorhanden wäre, nichts im Wege stehen. In diesem Fall 
halte ich die Möglichkeit 2 für die wahrscheinlichste, denn es ist fraglich, 
ob wirklich zwei Chromosomen eines haploiden Satzes miteinander kon- 
jugieren können (vgl. REUTER 1930, S. 305). Bis jetzt scheint mir jedoch 
die Erklärung am nächsten zu liegen, daß À. remotum die diploide Chro- 
mosomenzahl besitzt, oder eine davon abgeleitete Zahl, was nur auf eine 
Bastardierung zweier Arten zurückgeführt werden kann. Entweder 
hatten die Eltern des Bastards ungefähr je 80 Chromosomen, und es 
erfolgte Chromosomenverminderung (durch Abschnürung von kleinen 
Zellen oder Kernen; vgl. S. 122), oder die Eltern besaßen eine geringere 
Anzahl von Chromosomen als 80. Die erstere Annahme dürfte am ehesten 
zutreffen, da 1. diese den Ergebnissen der Zählung bei A. spinulosum 
und À. filix mas am besten entspricht, 2. bei A. remotum eine ‚Tendenz‘ 
zur Chromosomenverminderung vielfach festgestellt wurde, und 3. eine 
Keimung der kleinen, aus dem Sporenmutterzelltyp III hervorgegangenen 
Sporen durchaus möglich zu sein scheint. Welche von den Möglichkeiten 
3 und 4 in Frage kommt, läßt sich nicht entscheiden. 

Die vorhergehenden Betrachtungen führen also zu der Annahme, 
daß es sich bei A. remotum um somatische (diploide) Apogamie han- 
delt, wenn auch vermutlich nicht mehr die ursprüngliche Diploid- 
zahl, sondern eine geringere vorhanden sein dürfte, und daß wir es mit 
einem Bastard zu tun haben (vgl. die Ausführungen von ERNST [1918, 
S. 225 ff.]). 

Für die Bastardnatur würden auch die beschriebenen Abnormitäten 
sprechen, da ähnliche Verhältnisse ja vielfach bei Bastarden, wenn auch 
nicht ausschließlich bei solchen, anzutreffen sind. Vielleicht könnten uns 
die im Gang befindlichen Bastardierungsversuche im Falle des Gelingens 
der Lösung der Frage näherbringen und eine Stellungnahme zu der 


ı Ein solcher Fall könnte durch Unregelmäßigkeiten bei der Kernteilung 
eintreten. 
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Theorie von ERNST (1919) ermöglichen. (Versuche zur Erzeugung von 
Bastarden anderer Farne sind ebenfalls in Vorbereitung.) 


C. Schlußbetrachtungen. 

Das Schema B führt uns noch einmal den Entwicklungsgang von 
Aspidium remotum mit den wesentlichsten Punkten vor Augen, Schema A 
zum Vergleich die Verhältnisse bei einem gewöhnlichen Farn. In dem 
Schema A bedeuten zwei parallele Linien die diploide, eine Linie die 
haploide Phase. Bei A. remotum konnte eine entsprechende Darstellung, 
bei der die Chromosomenverhältnisse berücksichtigt werden, nur für den 
Fall gegeben werden, in dem die Sporen aus den Sporenmutterzellen vom 
Typus I hervorgehen und die gleiche Chromosomenzahl wie die Pflanze 
erhalten, auf der sie gebildet sind. Es ist somatische Apogamie ange- 
nommen und dementsprechend für den Gametophyten und den Sporo- 
phyten bis zum Sporangium (Achtzellstadium vor der unvollständigen 
Kernteilung) eine Doppellinie gewählt; für die Sporenmutterzellen 
(A,, S,, Spmz) dagegen wurden vier Linien benutzt. Handelt es sich um 
den Sporenmutterzelltypus II, so kann die Darstellung nicht in der Weise 
wie für den Typus I durchgeführt werden, weil die Chromosomenver- 
hältnisse komplizierter sind (vgl. S. 122); es wurden daher gestrichelte 
Linien gewählt. Es ist angenommen, daß die Sporenmutterzellen vom 
Typus II verschieden groß sind (wie dies ja meistens der Fall ist). Was 
den Typus III betrifft, so ist die Chromosomenzahl in den Sporenmutter- 
zellen bis zur Diakinese (einschließlich) die gleiche wie in der Pflanze 
(vgl. Schema A); daher sind bis zu diesem Stadium zwei Linien ge- 
zeichnet. Da die allotypischen Teilungen unregelmäßig verlaufen, wählte 
ich für die betreffenden Stellen gestrichelte Linien. In dem Schema ist 
angedeutet, daß die Sporen in diesem Fall fehlschlagen. — Bis zu dem 
Achtzellstadium im Archespor (einschließlich) herrscht in beiden Ent- 
wicklungsgängen in allen Fällen Übereinstimmung im Sporophyten; 
von da ab (Typus I, IT) oder vom 16-Zellstadium an (Typus III) finden 
wir bei A. remotum Abweichungen vom Normalfall, die sich in dreifach 
verschiedener Weise zeigen. An verschiedenen anderen apogamen 
Farnen, die ich in Kultur habe, gedenke ich Untersuchungen daraufhin 
zu unternehmen, ob für sie auch das für Aspidium remotum gegebene 
Schema maßgebend ist, oder ob ihre Entwicklung in anderer Weise ver- 
läuft. 

Interessant ist ein Vergleich der Größenverhältnisse der Zellen 
(Tabelle 4). Die großen Sporen von A. remotum übertreffen die von 
A. spinulosum und A. filix mas bei weitem an Größe. Die Basalzellen der 
Prothallien von A. remotum sind breiter und, da sie im allgemeinen min- 
destens die Länge der entsprechenden Zellen der beiden anderen Formen 
haben, auch dem Volumen nach im Durchschnitt größer als diese. Die 
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groBen Sporenmutterzellen (Typus I) von A. remotum zeigen einen 
größeren Durchmesser als die kleinen (Typus III); das gleiche gilt für die 
Kerne. Das Verhältnis der Volumina dieser beiden Zellformen ist 1,74: 1, 
das ihrer Kerne 1,83:1, während die Chromosomenzahlen sich wie 2:1 
verhalten (vgl. Farmer u. DicBy [1907, S. 185] und v. WETTSTEIN 
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Erklärung zu Schema À und B. 


Schera A: Entwicklungsgang eines Farnes mit geschlechtlicher Fortpflan- 
zung (etwa von À. spinulosum). 

Schema B: Entwicklungsgang von À. remotum. Es ist angenommen, daß die 
Sporenmutterzellen vom Typus I und II aus dem gleichen Sporangium hervor- 
gehen. Dies braucht natürlich nicht der Fall zu sein; ein Sporangium kann auch 
entweder nur Sporenmutterzellen vom Typus I oder (sehr selten) nur solche vom 
Typus II hervorbringen (vgl. S. 113). Wenn dagegen eine reguläre Kern- und 
Zellteilung auf dem 8-Zellstadium des Archespors vorliegt, so findet diese stets in 
allen acht Zellen statt (Typus III). 


Sp = Spore. 

Pr = Prothallium. . 

Anth = Antheridium. 

Arch = Archegon. 

Sperm = Spermatozoid. 

Eiz = Eizelle. 

Keimpfl = Keimpflanze. 

Pil = Erwachsene Pflanze. 

Spg = Sporangium mit 8-zelligem Archespor (im Schema A mit Ruhekernen, 
im Schema B links in Metaphase, rechts in Telophase). 

As = Einzelne Zelle aus dem 8-zelligen Archespor. 

A, = Zelle des 8-zelligen Archespors mit unvollständiger Kernteilung. Aus 
den Chromosomen der Äquatorialplatte (vgl. das unter Ar befindliche 
Sporangium) ist eine dichte, unregelmäßig geformte Chromatinmasse 
geworden, aus der einzelne Elemente herausragen, die einen Spalt er- 
kennen lassen. 

Au = Zelle des 8-zelligen Archespors mit unregelmäßigem Kernteilungsvor- 
gang. Statt der einheitlichen Chromatinmasse in Ar sind zwei und 
zwar verschieden große Chromosomengruppen zu sehen; wie in Ar 
ist Spaltung zu beobachten. Die beiden Spalthälften eines Chromo- 
soms, die sich sonst auf verschiedene Kerne verteilen, haben sich nicht 
voneinander getrennt, sondern sie gelangen in den gleichen Kern 
hinein. 

Sie = Junge Sporenmutterzellen (Schema A; Schema B, Typus III), die aus 
den Zellen des 8-zelligen Archespors durch Zweiteilung hervor- 
gegangen sind. 

8, — Junge Sporenmutterzellen, die aus einer Zelle À, unter Bildung eines 
Restitutionskernes und einer unvollständigen Wand hervorgegangen 
sind (Schema B, Typus I). 

& = Sporenmutterzellen, die aus der Zelle A,, durch einen unregelmäBigen 
Kern- und Zellteilungsvorgang entstanden sind. 

Spmz = Sporenmutterzellen in Diakinese (Schema A: Gemini; Schema B: in 
den Sporenmutterzellen vom Typus I, II Gemini, vom Typus III un- 
gepaarte Chromosomen. 

R = Normale Reduktionsteilung. 

R’ = Asyndetisch verlaufende Reduktionsteilung (Schema B, Typus III; 


die Chromosomen bleiben ungepaart und verteilen sich während der 
Anaphase der heterotypischen Teilung in unregelmäßiger Weise). 


[1924, S. 45 ff.; Tafel III, Abb. 36—39]). Die Sporenmutterzellen von 
A. spinulosum sind kleiner als die von A. remotum, Typus I, aber etwas 
größer als die vom Typus III. Vielleicht sind die Unterschiede in den 
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Zellgrößen beider Arten auch, wenigstens zum Teil, auf die Verschieden- 
heit in den Chromosomenzahlen zurückzuführen (vgl. Tabelle 41). 

Unvollständige Kernteilungen sind im Pflanzen- und Tierreich ziem- 
lich häufig anzutreffen (siehe z. B. TiscaLer 1921—22, S. 426 ff). In 
bestimmten Fällen konnten sie durch äußere Faktoren herbeigeführt 
werden. KOERNIOKE (1905, S. 411) z. B. konnte in Pollenkörnern von 
Lilium Martagon durch Radiumstrahlen abnorme Kernteilungsbilder 
(„sanduhrförmige Figuren‘) bei der ersten und zweiten Teilung, ähn- 
lich den hier beschriebenen, hervorrufen; ferner beobachtete er Bildung 
von verschieden großen, oft sehr kleinen und von überzähligen Kernen. 
Ferner gelang es ALBERTI u. POLITZER (1924) bei Salamandra maculosa 
mit Hilfe von Röntgenstrahlen begonnene vegetative Kernteilungen auf 
verschiedenen Stadien zum Stillstand zu bringen. PEKAREK (1927) er- 
hielt nach Bestrahlung von Wurzelspitzen (Vicia Faba) mit Röntgen- 
strahlen Teilungsfiguren, die zum Teil den von Stem (1919) in den 
Sporangien von Nephrodium hirtipes beobachteten und den in der vor- 
liegenden Arbeit bei Aspidium remotum beschriebenen unvollständigen 
Teilungen ganz ähnlich sahen. Außerdem treten aber auch unvoll- 
ständige Kernteilungen unter natürlichen Bedingungen auf. Zahlreiche 
Fälle, die früher als Amitosen gedeutet wurden, sind sicherlich als nicht 
zu Ende geführte Mitosen aufzufassen (vgl. ZIMMERMANN 1896, S. 77; 
TISCHLER 1921—22, S. 426 ff.). 

Es gibt mehrere Fälle bei den Angiospermen, wo eine unvollständige 
Kernteilung im Entwicklungsgang eine ähnliche Bedeutung zu haben 
scheint wie für A. remotum, bei dem ja ohne das Vorhandensein einer 
solchen keine Bildung von keimfähigen Sporen erfolgen würde. Auf 
diese möchte ich kurz hinweisen. RosENBERG (1927) fand bei partheno- 
genetischen Hieracium-Arten (H. boreale, levigatum, pseudoillyricum) 
eine Unterdrückung der heterotypischen Teilung, die verschiedene Grade 
zeigt. In den weniger reduzierten Fällen tritt ein diakineseähnliches 
Stadium auf, in dem die Chromosomen ungepaart bleiben; dann bildet 
sich eine Spindelfigur, aber sämtliche Chromosomen werden von einer 
gemeinsamen Kernmembran umgeben. Der so entstandene ,,Resti- 
tutionskern‘‘ durchläuft ein Interkinesestadium; dann geht die homöo- 
typische Teilung vor sich, in der dieChromosomen sich spalten, und es er- 
folgt Dyadenbildung. Die Dyadenkerne haben demnach nicht die redu- 
zierte, sondern die diploide Chromosomenzahl. Interessant ist, daß 
RosENBERG in dem gleichen Pollenfach neben unvollständigen auch zu 
Ende geführte Teilungen beobachten konnte; die Tochterkerne konnten 
gleich oder verschieden groß sein (vgl. die Befunde bei A. remotum!). Bei 
H. pseudoillyricum stellte er eine viel weitergehende Degeneration fest. 


1 In diesem Zusammenhang sei noch erwähnt, daß die Blätter von A. remotum 
kürzer sind als die von A. spinulosum (das Verhältnis ist etwa 4 : 7). 
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Hier geht der junge Kern der Sporenmutterzelle schon im Anschluß an 
die frühe Prophase, in der das Chromatin in fein verteilter Form sichtbar 
ist, direkt über ein ,,Kontraktionsstadium“ in einen Interkinesekern über. 
Diakinese und Metaphase werden also übersprungen, während bei 
A. remotum stets eine Aquatorialplatte auftritt. RosENBERG ist der 
Meinung, daß diese Befunde eine Erklärung für das Verhalten der Makro- 
sporenmutterzelle diploid parthenogenetischer Pflanzen liefern. Er weist 
auf Taraxacum hin (1927, S. 332, 1930, S. 54), wo die Makrosporen- 
mutterzelle eine Dyade bildet und wo „nach JueLs und Osawas Unter- 
suchungen Prophasenfiguren vorkommen, die stark an Restitutions- 
kerne erinnern.“ 

Während ROSENBERG diese Anomalien bei Pflanzen gefunden hat, 
die nur mutmaßlich als Bastarde angesehen werden können, kam 
KARPECHENKO (1928) bei dem von ihm künstlich erzeugten Bastard 
Raphanus sativus X Brassica oleracea zu Ergebnissen, die mit denen 
RosENBERGs in vieler Hinsicht übereinstimmen. In der F,-Generation 
erhielt er haploide, sterile und diploide, fertile Pollen. Die Diploidzahl 
ist durch Restitutionskernbildung zustande gekommen. Auch hier wird 
die erste Teilung rückgängig gemacht, und es bilden sich Dyaden. Durch 
Selbstbestäubung der Bastardpflanzen erhielt KARPECHENKO Nach- 
kommen, die fertil und meistens tetraploid waren und normale Reduk- 
tionsteilung aufwiesen. Die durch Selbstbestäubung erhaltenen F;- 
Pflanzen waren einförmig. Es scheint sich also hier um einen Bastard zu 
handeln, dessen Nachkommenschaft infolge der Verdoppelung der Chro- 
mosomenzahl durch die Restitutionskernbildung konstant geworden ist 
(vgl. Renner 1929, S.128 ff.; BELAR 1928, S. 337 ff. und die dort angege- 
bene Originalliteratur). — Zum Vergleich mit A. remotum sei noch ange- 
führt, daß in den Archesporzellen der F,-Pflanzen zuweilen Kernteilung 
ohne Wandbildung erfolgt, und daß die beiden Kerne eine gemeinsame 
heterotypische Spindel ausbilden. Da wieder in ähnlicher Weise wie vor- 
her Restitutionskernbildung erfolgt, sind die so gebildeten Pollen tetra- 
ploid. 

Das Auftreten von Sporendyaden nach Restitutionskernbildung hat 
ferner LJuNGDAHL (1922) beobachtet. Restitutionskernbildung in 
Pollenmutterzellen stellten auch TiıscHLer (1927, S. 364) und 
SCHWEMMLE (1927, S. 591) fest. Curarucı (1926) beschreibt die Ent- 
stehung eines Restitutionskernes in den Mikrosporenmutterzellen von 
Artemisia nitida, der im Gegensatz zu den anderen, eben besprochenen 
Fällen nach zweimaliger Teilung vier Kerne liefert; dementsprechend 
treten Sporentetraden auf. 

Der Unterschied bei allen diesen Fällen gegenüber Aspidium remotum 
und Nephrodium hirtipes (Stem 1919) würde in folgendem bestehen: 
1. die Restitutionskernbildung geht nach der heterotypischen Pro- oder 
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Metaphase vor sich, während sie bei A. remotum vor der heterotypischen 
Prophase, an Stelle der letzten Archesporteilung erfolgt; 2. im Gegensatz 
zu A. remotum, wo Gemini gebildet werden, indem die bei der unvoll- 
ständigen Kernteilung gebildeten Schwesterchromosomen miteinander 
konjugieren, und die Reduktionsteilung ganz regulär verläuft, finden wir 
bei Hieracium und dem Rettich-Kohlbastard keine Paarung und keine 
Reduktion; 3. bei A. remotum werden Tetraden gebildet, bei den er- 
wähnten Angiospermen dagegen Dyaden (Ausnahme: Artemisia nitida 
[CararuGr 1926)). 

Zahlreiche Befunde lassen also erkennen, daß die Restitutionskern- 
bildung für die Entwicklung und für das genetische Verhalten eine ent- 
scheidende Bedeutung haben kann. 


Die vorliegende Arbeit wurde ausgeführt im Botanischen Institut der 
Universität zu Marburg (Lahn). Herrn Prof. Dr. P. Crausfen möchte 
ich für das Interesse, das er meiner Arbeit stets entgegenbrachte, sowie 
für seine ständige Unterstützung meinen besten Dank aussprechen. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel I—X. 
Tafel I. 

Abb. 3. Stück von dem vorderen Teil eines Prothalliums (Flächenansicht) 
mit jungem apogamem Embryo. B = Scheitelbucht des Prothalliums, Ssz = 
SproBscheitelzelle des apogamen Embryos, der aus einer durch stärkere Um- 
rahmung kenntlich gemachten ehemaligen Prothalliumzelle hervorgegangen ist. 
Die Zahlen 1—5 geben die Reihenfolge der der (dicker gezeichneten) Segmentwande 
an. Blattanlage noch nicht vorhanden. 

Abb. 4a. Weiter entwickelter apogamer Embryo (Ansicht dieselbe wie in 
Abb. 3), an dem außer dem Sproßscheitel (Ssz) eine Blattanlage (Bsz) mit einer 
zweischneidigen Scheitelzelle zu sehen ist. Die SproBsegmente sind durch dickere 
Linien hervorgehoben. 

Abb. 4b. Derselbe Höcker von vorne her (d. h. von der Scheitelbucht des 
Prothalliums aus) gesehen. Bezeichnungen wie in Abb. 4 a. 

Abb.4c. Umriß eines medisnen optischen Längsschnittes durch den in 
Abb. 4a dargestellten Embryo mit Prothallium (Pr). St = Sproß-, BI = Blatt- 
anlage. Der Scheitel des Prothalliums ist rechts zu denken. Die Prothallium- 
unterseite befindet sich in der Abbildung oben. 

Abb. 5. Die Blattanlage ist weiter entwickelt als die in Abb. 4a. Außer dem 
Sproß- und dem Blattscheitel (Ssz, Bsz) ist noch die vierschneidige Wurzel- 
scheitelzelle (Wsz, sie liegt im Innern des Gewebes) zu erkennen. 

Abb. 6. Blattanlage, die ohne vorherige Höckerbildung direkt aus einer Pro- 
thalliumzelle hervorgegangen ist, mit Blattscheitelzelle (Bsz). Eine Sproßanlage 
ist noch nicht vorhanden. 

Abb. 7. Weiter entwickelte Blattanlage mit Scheitelzelle ( Bsz). 

Abb. 8. Desgleichen. H = mehrzelliges Haar. 

Abb. 9 a. Medianer Längsschnitt durch ein Prothallium (Pr) mit ; apogamem 
Embryo, im Umriß. St— Stammscheitel, Wsz = Wur I Il Die 
Unterseite des Prothalliums befindet sich in der Abbildung oben. 

Abb.9b. Dieselbe Wurzelanlage mit vierschneidiger Wurzelscheitelzelle 
(Wsz) und einigen Segmenten, sowie das umgebende Prothalliumgewebe; stärker 





vergrößert. 
Abb. 10. Medianer Längsschnitt durch ein Prothallium mit apogamem 
Embryo. 8 = Scheitel des Prothalliums, H = mehrzelliges, aus einer Prothal- 


liumzelle entspringendes Haar, Bl = Blattanlage (man erkennt die Segmente der 
zweischneidigen Blattscheitelzelle), St = Sproßanlage mit dreischneidiger Scheitel- 
zelle, Wsz = Wurzeischeitel J = Interzellularraum, der durch Loslösung 
einiger Wurzelhauben- von den benachbarten Prothalliumzellen entstanden ist. 
Prothalliumunterseite in der Abbildung oben. 

Abb. 11. S, = ursprünglich vorhandene, jetzt außer Funktion gesetzte 
Scheitelkante. S,, 83, 8, stellen später entstandene Scheitelkanten dar; 8, und 8, 
10 
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sind zweifellos durch Gabelung auseinander hervorgegangen. Hinter dem Scheitel 
S, befand sich eine junge Pflanze, von der nur die Wurzel ( W) gezeichnet ist (die 
übrigen Teile waren auf der anderen Seite des Prothalliums). 

Abb. 12 a. S, = ehemalige Scheitelkante, S, = später entstandene, noch in 
Tätigkeit begriffene Scheitelkante. A = Stelle mit Adventivprothallienent- 


Abb.12b. Die Stelle A (Abb. 12 a) stärker vergrößert. Durch kräftigere Um- 
rahmung ist eine Zellgruppe u gr die aus einer ursprünglichen Rand- 
zelle des Prothalliums 

Abb. 3—8 nach in Eau de Javelle en Material (Totalpräparate). 
Abb. 9 und 10 nach gefärbten Mikrotomschnitten, Abb. 11 und 12 nach gefärbten 
Totalpräparaten. Vergrößerung: Abb. 3—8, 9 b, 10, 12 b etwa 120 x; Abb. 9a 
etwa 50 x; Abb. 11 etwa 15 x; Abb. 12a etwa 10 x. 


Tafel II. 


Abb. 13—20. Prothalliengeneration I. 

Abb. 13. Äquatorialplatte in Seitenansicht. 

Abb. 14. Frühe Telophase in Seitenansicht; Chromosomen gerade oder nur 
wenig gekrümmt. 
Abb. 15—20. Tochterplatten in der Polansicht. 

Abb. 15. Zelle aus der quer geschnittenen Scheitelkante des Prothalliums 
Nr. 1. Obere Platte; 127 Chr. 

Abb. 16. Untere Platte der gleichen Zelle wie in Abb. 15 (Nachbarschnitt). 
131 Chr. 

Abb. 17. Randzelle eines anderen Prothalliums (Nr. 2) auf einem Längs- 
schnitt. Untere Platte. 128 Chr. 

Abb. 18. Obere Platte aus der gleichen Zelle wie in Abb. 17. 135 Chr. 

Abb. 19. Prothallium Nr. 3; 106 Chr. 

Abb. 20. Prothallium Nr. 4; 135 Chr. 

Abb. 21—30. Sporophytgeneration I. Mit Ausnahme von Abb. 26 (Nr. 3) 
handelt es sich um die Pflanze Nr. 2. 

Abb. 21. Telophase aus einer Wurzelspitze, in Seitenansicht; Chromosomen 
gerade. 

Abb. 22—26. Tochterplatten aus Wurzelspitzen. 

Abb. 22. 134 Chr. 

Abb. 23. 126 Chr. 

Abb. 24. 141 Chr. 

Abb. 25. 115 Chr. 

Abb. 26. 137 Chr. 

Abb. 27. Schnitt durch ein junges Sporangium mit Tochterplatte in der 
inneren, weitere Tapetenzellen und das Archespor liefernden Zelle. 106 Chr. 

Abb. 28 a, b. In zwei Schnitte zerlegte Äquatorialplatte in Seitenansicht aus 
einer der acht Archesporzellen. In Abb. 28 a 40, in Abb. 28 b 69, zusammen 
109 Chr. 

Abb. 29. Sporenmutterzelle mit Metaphase der heterotypischen Teilung in 
Polansicht. 119 Gemini. 

Abb. 30. Sporenmutterzelle mit Tochterplatte der homöotypischen Teilung. 
125 Chr. 

Abb. 31, 32. Gametophytgeneration II. 

Abb. 31. Tochterplatte aus dem Prothallium Nr. 1. 105 Chr. 

Abb. 32. Metaphase (Prothallium Nr. 2) in der Polansicht. 121 Chr. 

Abb. 33—36. Sporophytgeneration II. 
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Abb. 33, 34. Pflanze Nr. 1. Tochterplatten aus Wurzelspitzen. In Abb. 33 
106, in Abb. 34 126 Chr. 

Abb. 35. Metaphase in der Flächenansicht (Pflanze Nr. 2; Wurzelspitze). 
122 Chr. 

Abb. 36 a—c. Metaphase in der Seitenansicht (Pflanze Nr. 2; Wurzelspitze). 
48 + 51 + 13 = 112 Chr. 

Abb. 37—39. Aspidium spinulosum. 

Abb. 37. Äquatorialplatte aus einem Prothallium (Polansicht). 82 Chr. 

Abb. 38. Tochterplatte aus einer Wurzelspitze. 147 Chr. 

Abb. 39. Sporenmutterzelle in Diakinese. 82 Gemini. 

Abb. 40, 41. Aspidium filiz mas. 

Abb. 40. Tochterplatte aus einem Prothallium. 78 Chr. 

Abb. 41. Äquatorialplatte in Polansicht aus einer Wurzelspitze. 160 Chr. 

Vergrößerung etwa 1150 x. 


Tafel III. 


Abb. 42—47. Schnitte durch in Diakinese begriffene Sporenmutterzellen, die 
zur Chromosomenzählung benutzt wurden. Abb. 42—44, 47: Typus I (vgl. S. 114), 
Abb. 45, 46: Typus II (vgl. S. 114). 

Abb. 42 a—c. Ausgangspflanze. Insgesamt 119 Gemini; in den einzelnen 
Schnitten (von oben nach unten): 27, 48, 44 Gemini. 

Abb. 43 a—d. Pflanze Nr. 2 (vgl. Tabelle2) von Sporophytgeneration I. 
Insgesamt 121 Gemini; in den einzelnen Schnitten: 15, 31, 44, 31 Gemini. 

Abb. 44a—d. Pflanze Nr.3 (vgl. Tabelle2) von Sporophytgeneration II. 
Insgesamt 117 Gemini; in den einzelnen Schnitten: 2, 14, 47, 54 Gemini. 

Abb. 45—47. Drei Sporenmutterzellen aus dem gleichen Sporangium; Pflanze 
Nr. 3, Sporophytgeneration II. 

Abb. 45 a—c. Typus II; 16 + 31 + 3 = 50 Gemini. 

Abb. 46 a, b. Typus II; 37 + 33 = 70 Gemini. 

Abb. 47 a—c. TypusI; 19 + 52 + 40 = 111 Gemini. 

Fixierung: Abb. 42 heißer Alkohol-Bovm. Abb. 43—47 Bouin. Abb. 42 
Vergrößerung etwa 1450 x. Abb. 43—47 Vergrößerung etwa 1400 x. 


Tafel IV. 

Abb. 48—58. Übersichtsbilder zur Erläuterung der Entwicklung in den 
Sporangien. 

Abb. 48. Junges Sporangium, Längsschnitt. Archespor 8-zellig (nur vier 
Zellen sind im Schnitt getroffen). Tapete zweischichtig. 

Abb. 49. Desgleichen. Die Archesporzellen befinden sich in Metaphase. 

Abb. 50. In den Archesporzellen, die die jungen Sporenmutterzellen dar- 
stellen, befinden sich unregelmäBige Chromosomenknäuel, die aus Aquatorial- 
platten (vgl. Abb. 48) hervorgegangen sind. (Die Chromosomen der Aquatorial- 
platte verteilen sich nicht wie bei einer gewöhnlichen Teilung auf zwei Kerne, 
sondern sie werden spater — vgl.Abb. 51 — voneiner Kernmembran eingeschlossen. ) 

Abb. 51. Sporangium nach der unvollständigen Kernteilung. Die Sporen- 
mutterzellkerne zeigen charakteristische Einschnürungen, und es sind unvoll- 
standige Wande aufgetreten. Links oben handelt es sich nicht um zwei, sondern 
nur um eine Zelle, wie der eine Nachbarschnitt zeigte. 

Abb. 52. Alteres Stadium. Die Sporenmutterzellen fangen an, sich vonein- 
ander zu lésen und sich abzurunden. 

Abb. 53. Synapsisstadium. Die Sporenmutterzellen sind kugelig geworden; 
die Kerne besitzen die Form eines an einer Stelle etwas eingedriickten Gummi- 
10* 
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balles. Die Wände der Tapetenzellen sind in Auflösung begriffen. Die Chromo- 
somen zeigen Bukettanordnung. 
Abb. 54. Sporangium mit vier großen Tetraden (im ganzen sind in dem be- 
treffenden Sporangium sieben solche vorhanden; diese sind entstanden aus den 
Sporenmutterzellen vom Typus I [S. 114]) und zwei kleinen Tetraden (hervor- 
gegangen aus Sporenmutterzellen vom Typus II [S. 114]). 

Abb. 55. Sporenmutterzellen mit Aquatorialplatten der heterotypischen 
u: Sy S,=Sporenmutterzellen vom Typus II, die übrigen vom Typus I. 

56. Sporangium mit acht Telophasen (nur vier im Schnitt getroffen), 

die 2s zur = Mine von 16 Sporenmutterzellen führen (Typus III; S. 114). 

Abb. 57. Sporangium mit 16-zelligem sporogenem Gewebe; nur ein Teil der 
Zellen ist in dem betreffenden Schnitt vorhanden. 

Abb. 58 a. Sporangium mit acht großen Sporenmutterzellen (Typus I). 

Abb. 58 b. Sporangium mit verschieden großen Sporenmutterzellen. S = 
Sporenmutterzellen vom Typus I; S, und 8, (Typus II) sind durch Teilung einer 
der acht Archesporzellen auseinander hervorgegangen. 

Abb. 58c. Sporangium mit kleinen Sporenmutterzellen (Typus III), von 
denen 14 gezeichnet sind. 
Abb. 58 a—c nach lebendem Material, Abb. 48—57 nach Schnitten. 

Vergrößerung etwa 350 x. 


Tafel V. 

Abb. 59—65. Zellen des Archespors vor der unvollständigen Kernteilung. 

Abb. 59. Zelle des zweizelligen Archespors mit Ruhekern. 

Abb. 60. Einzelne Zelle aus dem vierzelligen Archespor mit jungem Kern. 
Chromosomen einfach (nicht gespalten). 

Abb. 61—63. Telophasen aus dem Vierzellstadium in Seitenansicht. Die 
Chromosomen zeigen keine Längsspaltung. 

Abb. 64. Zwei Zellen aus dem achtzelligen Archespor, mit soeben gebildeter 
Wand und jungen Kernen, in denen Nukleolen aufgetreten sind. Chromatinfäden 
einfach, nicht 

Abb. 65. Eine der acht Archesporzellen mit Ruhekern. 

Abb. 66 ff. Stadien der unvollstandigen Kernteilung. 

Abb. 66, 67. Metaphase aus dem achtzelligen Archespor. Die Chromosomen 
zeigen Langsspaltung; Spindelfasern sind sichtbar. 

Abb. 68. Vier Archesporzellen (8-Zellstadium) mit je einem unregelmäßig 

Chromosomenklumpen (im ganzen sind acht solche vorhanden), der 
sich aus einer Äquatorialplatte (vgl. Abb. 66, 67) gebildet hat. 

Abb. 69, 70. Metaphasenanordnung der Chromosomen noch erkennbar, 
Lagerung aber schon bedeutend unregelmäßiger als in Abb. 66. 

Abb. 71, 72. Metaphasenanordnung in der dichten Chromosomenmasse noch 
erkennbar. Teilweise ist die Spaltung der Chromosomen zu sehen. In Abb. 72 
Spi a 

Abb. 73, 74. Telophase der unvollständigen Kernteilung. Dichte, unregel- 
mäßig gestaltete, stark gefärbte Chromosomenklumpen mit einzelnen heraus- 
ragenden, mit Spalt versehenen Elementen. 

: Abb. 59, 60 FLemmıng-BenDa, Abb. 61, 62, 64, 65, 68— 74 Bourn, 
Abb. 63, 66, 67 Juers Platinchloridgemisch. 
Vergrößerung 'etwa 1800 x. 


Tafel VI. 
Abb. 75. Stadium, das sich an die Abb. 73 und 74 anschließt. Chromosomen- 
masse aufgelockert. Spaltung der Chromosomen deutlich erkennbar. Spindelfasern. 
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Abb. 76. Desgleichen. Die Chromatinmasse zeigt beiderseits Einschnürung. 

Abb. 77. Aufgelockerte Chr aus einem und demselben 
Sporangium, aber aus verschiedenen Zellen. Es sind zahlreiche Doppelfäden er- 
kennbar; die Chromosomen zeigen Perlstruktur. Kernmembran und Nukleolen 
noch nicht vorhanden. 

Abb. 78. Junger (tangential getroffener) Restitutionskern mit Einschnü- 
rungen, paarweise nebeneinander liegenden Chromosomenspalthalften und Nu- 
kleolus. 

Abb. 79 a. Desgleichen. 

Abb. 79 b. Zwei einzelne Paare von Tochterchromosomen (das linke war nur 
zum Teil im Schnitt vorhanden). Stadium das gleiche wie in Abb. 79 a. 

Abb. 80. Die Mehrzahl der Tochterchromosomenpaare ist nach den Polen ge- 
wandert; dazwischen befindet sich eine ,,Brücke‘* von zurückgebliebenen Chromo- 
somen. Spindelfasern. 

Abb. 81. Ahnlich wie Abb. 80. Kern nierenférmig. Unvollständige Wand im 
Entstehen begriffen. 

Abb. 82. Metaphase (8-Zellstadium). Teils isolierte (dünne), teils nicht von- 
einander getrennte Tochterchromosomen. 

Abb. 83. Die meisten Tochterchromosomen liegen paarweise nebeneinander; 
8, und s, sind zwei Tochterchromosomen, die sich voneinander getrennt haben 
und nur mit dem einen Ende miteinander in Berührung sind. 

Abb. 84. Zahlreiche dünne Fäden, die als isolierte Tochterchromosomen an- 
zusehen sind (im übrigen ähnlich den in Abb. 73 und 74 dargestellten Stadien). 

Abb. 85, 86. Normale Anaphase (8-Zellstadium), die zur Bildung von zwei 
gleichen Sporenmutterzellen (Typus III) führt. 

Abb. 87. Normale Telophase (8-Zellstadium). Die Chromosomen sind ein- 
fach (nicht längsgespalten). 

Abb. 88. Bei der Teilung hat Trennung der Spalthälften stattgefunden, aber 
die beiden Tochterkerne sind durch zurückgebliebene Chromosomen verbunden. 

Fixierung: Abb. 75, 76, 80, 81 Juezs Platinchloridgemisch, Abb. 77—79 
heißer Alkohol-Bovin, Abb. 82—88 Bourn. 

Vergrößerung etwa 1800 x. 


Tafel VII. 

Abb. 89—91. Sporenmutterzellen mit Restitutionskernen, die teils einfache 
Fäden, teils Doppelfäden aufweisen. 

Abb. 92. Etwas späteres Stadium. 

Abb. 93, 94. Ruhekerne, die aus der unvollständigen Teilung hervorgegangen 
sind; meistens einfache Fäden vorhanden, teilweise aber noch Doppelstruktur 
sichtbar (besonders in Abb. 93). Da die Zellen sich aus dem Verband zu lösen 
beginnen, sind sie an den Kanten abgerundet. 

Abb. 95. Leptonemastadium. 

Abb. 96—98. Zygonemastadium. Die Abrundung der Zellen macht weitere 
Fortschritte. 

Abb. 99 a. Synapsisstadium. Die Doppelfäden zeigen Bukettanordnung. Ein 
kleiner Nukleolus noch vorhanden. Das Cytoplasma besitzt verschiedene Schicht- 
dicke (Beschreibung siehe Text). 

Abb. 99 b. Einzelnes Fadenpaar aus einem in dem gleichen Stadium befind- 
lichen Kern. 

Abb. 100. Frühes Pachynemastadium; Sporenmutterzelle kugelig. 

Abb. 101. Pachynemastadium. Bukettanordnung kaum noch vorhanden. 

Abb. 102a. Sporenmutterzelle in Synapsis, nach lebendem Material. Der 
Kern zeigt Bukettanordnung. 
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Abb. 102 b. Die gleiche Zelle sofort nach Fixierung mit Bourn gezeichnet. 

von dem größten Teil der Kernmembran zurückgetreten. 

Abb. 102c. Sporenmutterzelle auf dem gleichen Stadium wie Abb. 102 a, 
nach einem Mikrotomschnitt. Fixierung: FLemmıng-Benpa. Chromatin zu 
einem dichten Knäuel kontrahiert. Zelle bedeutend kleiner als die in Abb. 102 a 
gezeichnete, da sie durch die Behandlung vor dem Schneiden stark zusammen- 
geschrumpft ist. Näheres im Text. 

Fixierung: Abb. 89 Jvzts Platinchloridgemisch, Abb. 90—92, 95—101 heißer 
Alkohol-Bourn, Abb. 93, 94, 102 c FLEMMING-BENDA. Abb. 102 a, b nach leben- 
dem Material. 

Vergrößerung: Abb. 89—101 etwa 1800 x, Abb. 102 etwa 650 x. 


Tafel VIII. 

Abb. 103. Älteres Pachynemastadium; Bukettanordnung nicht mehr vor- 
handen. 

Abb. 104. Beginn der Aufspaltung der Pachynemafäden. „Second contrac- 
tion‘ zu beobachten. Cytoplasmaschicht gleichmäßig dick. 

Abb. 105. Etwas späteres Stadium. Keine „second contraction“. Dreipolige 
Spindel. 

Abb. 106. Der Spalt ist deutlicher und teilweise auf der ganzen Länge der 
Chromosomen sichtbar. „Second contraction.“ 

Abb. 107. Sporenmutterzellkern in einem etwas späteren Stadium. Chromo- 
somen kürzer und dicker geworden. 

Abb. 108. Frühes Diakinesestadium. 

Abb. 109. Zwei Chromosomenpaare aus einem frühenDiakinesestadium. 

Abb. 110. Etwas späteres Diakinesestadium. 

Abb. 11la—h. Verschiedene Formen der Gemini. 

Abb. 111i—m. Gemini mit Äquationsspalt in den univalenten Chromo- 
somen. (Näheres siehe Text.) 

Abb. 112. Sporenmutterzellen in später Diakinese. Gemini teilweise mit 
Äquationsspalt. 

Abb. 113. Äquatorialplatte der heterotypischen Teilung in Seitenansicht; 
bipolare Spindel. 

Abb. 114. Polansicht der Äquatorialplatte der heterotypischen Teilung. 
Gemini teilweise mit Äquationsspalt. 

Fixierung: Abb. 103, 104, 106—110 heißer Alkohol-Bovıs; Abb. 105, 112 — 
114 Bourn. Abb. 111 verschiedene Fixierungen. 


Vergrößerung etwa 1800 x. 


Tafel IX. 


Abb. 115. Doppelchromosomen während der Metaphase der heterotypischen 
Teilung. In Abb. 115 a Äquations- und Reduktionsspalt, in Abb. 115 b nur der 
Reduktionsspalt sichtbar. 

Abb. 116. Zwei univalente Chromosomen aus der Anaphase der heterotypi- 
schen Teilung, die V-Form zeigend. 

Abb. 117. Anaphase der heterotypischen Teilung. Einige Chromosomen 
V-förmig. 

Abb. 118. Telophase der heterotypischen Teilung in Seitenansicht. 

Abb. 119. Interkinesestadium. 

Abb. 120. Interkinesekern. Stellenweise sind die zusammengehörigen Spalt- 
hälften eines Chromosoms erkennbar. 

Abb. 121. Metaphase der homöotypischen Teilung (Seitenansicht). 
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Abb. 122. Telophase der homéotypischen Teilung (unten Pol-, oben Seiten- 
ansicht). 

Abb. 123. Homöotypische Teilung, späte Telophase. Drei junge Sporenkerne. 

Abb. 124. Sporenmutterzelle vom Typus II; Bukettstadium mit Chromo- 
somenpaaren. 

Abb. 125. Zwei Sporenmutterzellen vom Typus II, die offenbar durch Teilung 
aus einer gemeinsamen Mutterzelle hervorgegangen sind. In der Zelle B waren 
die Fäden dünner und weniger gut färbbar als in der Zelle A. 

Abb. 126. Sporenmutterzelle vom Typus III. Bukettstadium, Fäden ein- 
fach, ungepaart (d tsprechend dünner als in Abb. 100). 

Abb. 127 a. Kern aus einer Sporenmutterzelle vom Typus III; darin sind 
neben dünneren einige dickere Fäden sichtbar, die offenbar durch Paarung ent- 
standen sind. 

Abb. 127 b. Stück eines Doppelfadens aus einer anderen Sporenmutterzelle 
vom Typus III. 

Abb. 128. Sporenmutterzelle vom Typus III. Diakinese. Keine Gemini, 
sondern univalente Chromosomen. 

Abb. 129. Desgleichen. Metaphase der heterotypischen Teilung. 

Abb. 130. Desgleichen. Anaphase der heterotypischen Teilung. Zahlreiche 
Chromosomen gespalten. 

Abb. 131. Desgleichen. Metaphase der homöotypischen Teilung; die Äqua- 
torialplatten sind untereinander in Verbindung. 

Fixierung: Abb. 119, 120 heißer Alkohol-Boutn, die übrigen Bourn. 

Vergrößerung etwa 1800 x. 





Tafel X. 


Abb. 132 a, b. Zwei benachbarte Schnitte durch die gleiche Sporenmutter- 
zelle mit beiderseits eingeschnürtem Restitutionskern und unvollständiger Wand. 

Abb. 133. Sporenmutterzellen nach der unvollständigen Kernteilung mit 
beiderseits eingeschnürtem Kern und unvollständiger Wand auf beiden Seiten des 
Kerns (es handelt sich aber nur um eine Wand). 

Abb. 134. In Abrundung begriffene Sporenmutterzelle mit beiderseits tief 
eingeschnürtem Kern. In der unvollständigen Wand findet Aufspaltung statt, 
wodurch die Zelle auf beiden Seiten eine Einkerbung erfahren hat. 

Abb. 135. Sporenmutterzelle mit unvollständiger Wand auf der einen Seite 
des etwas eingeschnürten Kerns. 

Abb. 136. Sporenmutterzelle in Diakinese, auf der linken Seite noch eine Ver- 
tiefung zeigend. 

Abb. 137. Zwei aus derselben Mutterzelle hervorgegangene, ungleich große 
Sporenmutterzellen vom Typus II. 

Abb. 138. Desgleichen. In der oberen, kleinen Zelle ist der Kern in Degene- 
ration begriffen. 

Abb. 139. Zwei gleich große Sporenmutterzellen (Typus II). 

Abb. 140. Zwei aus der gleichen Mutterzelle hervorgegangene Sporenmutter- 
zellen (Typus II) mit degeneriertem Kerninhalt. 

Abb. 141. Drei Sporenmutterzellen aus dem gleichen Sporangium. C = nor- 
male Sporenmutterzelle (Typus I); A, B = Sporenmutterzellen vom Typus II 
mit in Degeneration begriffenem Kerninhalt (in der Zelle A ist der Vorgang noch 
nicht so weit vorgeschritten wie in der Zelle B). 

Abb. 142, 143. Kleine Sporenmutterzellen (Typus II) mit 35 bzw. 14 Gemini. 

Abb. 144. Sporenmutterzelle mit Kern und davon abgetrennten Chromo- 
somen, die sich in Degeneration befinden. 
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Abb. 145 a—c. Drei Schnitte durch eine Sporenmutterzelle vom Typus III 
(Übergang zwischen Diakinese und Metaphase der heterotypischen Teilung). 
24 + 78 + 8= 110 univalente Chromosomen; diese sind bedeutend kleiner als 
die Gemini in Abb. 142 und 143. 

Abb. 146. Sporangium mit normalen Sporen. 

Abb. 147—149, 151—159. Verschiedene Typen von Sporen. Erklärung 
siehe Text. 

Abb. 150. Sporangium (ohne Annulusverdickung; vgl. Abb. 146) mit degene- 
rierten Sporen, die aus Sporenmutterzellen vom Typus III hervorgegangen sind. 

Abb. 160. Ehemalige Sporenmutterzelle, die in drei (statt vier) Sporen zer- 
legt worden ist; in der mittleren Spore unvollständige Wand. Erklärung siehe 
Text. 

Abb. 132—145, 160: Vergrößerung etwa 1000 x ; Abb. 147—149, 151—159: 

Vergrößerung etwa 120 x. 








MORPHOLOGIE DER SCHILDFORMIGEN BLATTER. 
Von 
WILHELM TROLL 
(München). 
Mit 95 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. Februar 1932.) 


Einleitung. 

Schildförmig oder peltat nennen wir ein Blattorgan, dessen Stiel nicht 
am Rande, sondern auf der Unterseite der Lamina eingefügt ist, gleich- 
gültig ob die Insertionsstelle des Stieles etwa in der Mitte der Spreite liegt 
(Begonia socotrana [Abb.61 I und II], Umbilicus pendulinus [Abb. 43 III], 
Ranunculus Cooperi [Abb. 53 I] und andere) oder deren basalem Rande 
genähert ist?. Im letzteren Falle spricht man auch von subpeltater Aus- 
bildung (z. B. Peperomia subpeltata, Manihot utilissima [Abb. 29 IIT])), 
und es ist von vornherein klar, daß von hier aus gleitende Übergänge zu 
dem gewöhnlichen Verhalten marginalen Stielansatzes hinüber führen 
(z. B. in der Gattung Manihot)?. 

Wir sind damit schon auf das morphologische Problem hingeleitet, 
das die Schildblätter aufgeben, und das lautet: Wie hängt die peltate Aus- 
bildungsform mit der gewöhnlichen, durch randliche Stielinsertion aus- 
gezeichneten Form des Laubblattes zusammen? bzw.: Welche Umbildungen 
waren nötig, damit aus einem Laubblatt mit randlich inseriertem Stiel 
ein Schildblatt entstehen konnte? Es handelt sich also darum, die Schild- 
blätter auf den Typus des gewöhnlichen bifazialen Blattes zurückzuführen. 

Versuche dieser Art sind schon in der älteren Botanik anzutreffen, so 
bei A. P. pe CANDOLLE (17, 1, 294), der die Schildblätter mit herz- oder 
pfeilförmigen Blättern in Beziehung bringt und meint, sie seien aus sol- 
chen durch Verwachsung der beiden Innenränder der Spreite entstanden. 
Ähnlich haben sich auch andere Autoren geäußert, z. B. SAINT-HILAIRE 
(133, S. 157) und Massatoneo (113, S. 10). Ersterer sagt: „Une feuille 
peltée est celle dont le pétiole se trouve attaché vers le milieu de la lame : 


1 Definitionen der peltaten Blattgestalt wurden gegeben von LINNÉ (105, 
S. 48), Link (104, S. 176), A. P. de CANDOLLE (16, S. 367 und 17, 1, S. 294) und 
Biscuorr (6, S. 187 und 7, S. 157), um nur einige der älteren Autoren zu nennen. 
— Um auszudrücken, daß ein Blatt nicht schildförmig ist, bedient man sich der 
Bezeichnungen impeltat oder epeltat. 

2 Vgl. unten S. 197. 
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que dans une feuille arrondie, comme celle de beaucoup de Malvacées et 
Géraniées, les deux lobes très rapprochés qui descendent le long du pé- 
tiole, au dessous de son sommet, se soudent entre eux, nous aurons une 
feuille peltée.“‘ Massatonao, der die herzförmig eingeschnittenen und 
schildférmigen Blatter der HaselnuB miteinander vergleicht, kommt zu 
demselben Resultat: ,,Supponiamo che i sudetti lobi basilari vengano a 
saldarsi per il loro margine interno, allora si otterà una foglia anormal- 
mente peltata, con inserzione molto eccentrica de picciuolo sulla pagina 
inferiore della foglia“ 1. 

Diese allgemein gehaltenen Ausführungen hätten zum Ausgangspunkt 
für fruchtbare vergleichende Untersuchungen werden kénnen, deren Auf- 
gabe es gewesen ware, des näheren zu begriinden, wodurch die für die 
Schildbildung verantwortlich zu machende Verwachsung der Spreiten- 
rander eigentlich veranlaBt wird. An die Stelle der vergleichenden typo- 
logischen Methode war damals aber weithin die Entwicklungsgeschichte 
getreten, die ihr Vorgehen selbst schon für „Erklärung‘‘ ausgab und die 
kritischen Einwände überhörte, die Manner wie A. Braun (11,8.9 und 12, 
8. 45), CELAKOVsKY (24, S. 17; 26, S. 355 und 27, 8. 435) und NAgGELI 
(123, S. 378) gegen sie erhoben, indem sie nicht miide wurden zu betonen: 
daB die Entwicklungsgeschichte nur das Material liefert, welches erst in 
komparativer Weise fiir morphologische Schliisse verarbeitet werden 
muß, mithin auch in ihr nur die vergleichende Methode zu haltbaren Er- 
gebnissen führen kann. Die Entwicklungsgeschichte ist nur eine Hilfs- 
methode der vergleichenden Morphologie und kann erklärenden Wert erst 
im Rahmen der typologischen Fragestellung gewinnen?. 

Die Aufklärung der Entwicklungsgeschichte der Schildblätter ist vor 
allem an die Namen Tr£ouL (144), EicHLER (43) und GOEBEL (57) ge- 
knüpft. Zweifellos verdanken wir den Untersuchungen dieser Forscher 
eine wertvolle Erweiterung unserer Kenntnis der peltaten Blattgestalten, 
von einer Erklärung derselben aber waren sie weiter entfernt als A. 
P. DE CANDOLLE. Sie führten die Schildform zurück auf das Auftreten 
einer transversalen Wucherung, die nach Anlegung des Oberblattes an 
der Basis der Blattspreite sich bildet und weiterhin gemeinsam mit der 
Blattfläche heranwächst. Dabei aber hat man entscheidende Beziehun- 
gen zwischen dem Erscheinen des Querwulstes und der Anlegung des 
Blattstieles durchweg übersehen. 

In der Tat hängt die peltate Ausbildung der Blattspreite aufs engste 
zusammen mit dem Bau des Blattstiels, worauf schon die Beobachtung 
hinweist, daß peltate Blätter im allgemeinen nur runde Stiele besitzen. 


1 Man vergleiche dazu auch CeLakovsky (27, S. 348), worauf später (S. 201) 
zurückzukommen sein wird. 

2 Vgl. hierzu meinen Artikel „Morphologie der Pflanzen“ im Handwörter- 
buch der Naturwissenschaften, 2. Aufl. 
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Auch die Entwicklungsgeschichte der Schildblatter kann erst auf Grund 
der Morphologie ihrer Stiele gehérig gedeutet und fiir eine Theorie der 
peltaten Blattformen ausgewertet werden. 

Wir werden deshalb auch in der folgenden Darstellung von Unter- 
suchungen über den Bau der Blattstiele bei den Schildblättern ausgehen, 
um erst anschlieBend daran die Entwicklungsgeschichte zu behandeln. 
In vier weiteren Abschnitten werden sodann umfangreiche Belege fiir die 
hier gegebene Erklarung der Schildform beizubringen sein, wobei auch 
eine Anschauung von der ungeheuren Mannigfaltigkeit, in der uns die 
Schildblatter in den verschiedensten Verwandtschaftskreisen der Angio- 
spermen begegnen, vermittelt wird. Nur eine Modifikation des Schild- 
blattes sind die meisten Schlauchblätter (Aszidien), namentlich die der 
Insektivoren; das Nepenthes-Blatt z. B. mit seinem Deckel iiber der 
Schlauchmündung wird sich als ,,doppeltes Schildblatt‘‘ erweisen. Am 
SchluB endlich wird die Bedeutung des Problems für die Morphologie der 
Sporophylle und Fragen der Plazentation zu erörtern sein. 

Wir bekommen somit folgende Übersicht: 

I. Der Bau des Blattstieles bei den Schildblättern (S. 159). 

II. Entwicklungsgeschichte der Schildblätter (S. 175). 

III. Übergangsformen zwischen peltaten und gewöhnlichen Laubblät- 
tern (S. 197). 
IV. Pflanzen mit fakultativer Schildblattbildung (S. 205). 
V. Kotyledonen, Primär- und Hochblätter von Pflanzen mit Schild- 
blättern (S. 215). 
VI. Bemerkenswerte Ausbildungsformen von Schildblättern in ver- 
schiedenen Verwandtschaftskreisen (S. 231). 
VII. Das Schlauchblatt als modifizierte Schildblattform (S. 263). 
VIII. Peltate Sporophyllformen (S. 290). 

Nur scheinbar gehören zu den Schildblättern die meisten der so- 
genannten hypopeltaten Blattformen. Schon GOEBEL (57, 8. 236) hat dar- 
auf aufmerksam gemacht, daß ebenso wie auf der Oberseite auch auf der 
Unterseite der Blattspreite eine Neubildung auftreten kann, welche eine 
schildförmige Gestalt des Blattes veranlaßt; als Beispiele hat er unter 
anderen die Staubblätter der Cupressineen und die Deckblätter mancher 
Piperaceen (z. B. von Peperomia) angeführt. C. DE CANDOLLE (19, S. 61) 
hat sodann diesen Blattorganen eine eigene, freilich nicht gerade sorg- 
fältige Studie gewidmet und sie als „‚hypopeltate‘ Blätter von den als 
„epipeltat‘‘ bezeichneten eigentlichen Schildblättern unterschieden. Ich 
möchte sehr bezweifeln, ob es ein glücklicher Griff war, die beiderlei 
Blattformen unter den gemeinsamen Begriff des Schildblattes zu ver- 
einigen. Denn während sich die epipeltaten Schildblätter alle auf ein und 
denselben Typus zurückführen lassen, werden als hypopeltate Blatt- 
organe offenbar Gebilde zusammengefaßt, die weder unter sich morpho- 
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logisch einheitlich sind, noch mit den epipeltaten Blättern etwas zu tun 
haben. Das kommt auch in der Verteilung der beiden Formen der Pel- 
tation auf die einzelnen Blattkategorien zum Ausdruck ; denn wir treffen 
epipeltate Ausbildung hauptsächlich an Laubblättern und nur selten an 
Kotyledonen und Hochblättern an, umgekehrt dagegen sind hypopeltate 
Formen vor allem von Kotyledonen 1 und Brakteen und nur in vereinzel- 
ten Fällen von Laubblättern (z. B. Crassulaceen)* bekannt. Besonders 
merkwürdig sind die hypopeltaten Kelchblätter einiger Xanthosia-Arten 
(Umbelliferae), z.B. von X. peltigera BENTH. (= Pentapeltis peltigera Bna.), 
und die hypopeltaten Staubblätter der Angiospermen. Auf letztere wird 
im VIII. Abschnitt zurückzukommen sein. Im übrigen aber beschäftigt 
sich die vorliegende Abhandlung nur mit den epipeltaten Blattformen, 
die allein echte Schildblätter im Sinne der einleitend mitgeteilten Defini- 
tion darstellen. 

Zu der Frage, ob der Schildform des Laubblattes ein besonderer öko- 
logischer Wert zukommt, der die Pflanzen mit Schildblättern anderen 
gegenüber allenfalls im Kampfe um den Lebensraum in Vorteil setzen 
und das Auftreten der Schildblätter aus den Lebensbedingungen heraus 
verständlich machen könnte, haben sich namentlich C. pe CANDOLLE (20, 
S.13) und Gosse (61, S. 530 und 64, S. 1375) geäußert. Für modi- 
fizierte Schildblätter, wie es die Schlauchblätter der Insektivoren sind, 
wird man die Beziehungen zwischen Gestalt und Funktion nicht ver- 
kennen können; ebenso wird man für die peltaten Fruchtblätter der 
Angiospermen annehmen dürfen, daß sie infolge ihrer Schlauchform den 
heranreifenden Samen Schutz gewähren. Ferner kann nach GoEBEL bei 
Pflanzen mit kriechenden Rhizomen oder Kletterpflanzen ein Schildblatt 
besonders geeignet erscheinen, um die Blattfläche gewissermaßen auf dem 
kürzesten Wege in die Transversalstellung zum Licht auszubreiten und 
die Nachbarpflanzen, die als Konkurrenten um den Lichtgenuß auftreten, 
zu beschatten. Man könnte damit vielleicht auch die von C. DE CANDOLLE 
(20, S. 16) erwähnte Tatsache in Verbindung bringen, daß die Schild- 
form „est jusqu’ici sans exemple dans les verticilles de feuilles et extréme- 
ment rare chez les feuilles opposées, de sorte que presque toutes les feuilles 
peltées sont en même temps des feuilles alternes“‘. Aber DE CaNDOLLEs 
diesbezügliche Liste ist doch recht liickenhaft, und es fehlen darin z. B. 


1 Vgl. unten S. 219. 

2 Als solche erwähnt VELENovsKY (155, S. 482) Sedum amplexicaule DC. und 
8. Skorpili VeL. Er spricht dabei von „gespornten Blättern‘, was zweifellos gegen- 
über der Bezeichnung „hypopeltate Blätter‘ den Vorteil hat, daß auch der An- 
schein einer morphologischen Verwandtschaft dieser Blattformen mit den epi- 
peltaten vermieden wird. Zudem hat der blattunterständige Auswuchs zuweilen 
die Gestalt eines Spornes, wie an den von GoEBEL (61, S. 529) als Beispiel für 
Hypopeltation angeführten Schuppenblättern (Niederblättern) der Langtriebe 
von Asparagus plumosus BAKER. 
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drei so streng opponiertblattrige, mit Schildblattern versehene Pflanzen, 
wie Hoya imbricata, Bryophyllum crenatum und B. Daigremontianum. 

Uberblickt man die Gesamtheit der schildblattrigen Pflanzen, die uns 
sowohl als krautige wie als Holzgewächse, als Land- und Wasserpflanzen, 
als Licht- und Schattenpflanzen, als Hochgebirgs- und als Ebenen- 
pflanzen entgegentreten und auch in ihrer geographischen Verbreitung 
nach C. DE CANDOLLE (a. a. O., S. 11) keine gemeinsamen Züge aufweisen, 
so wird man zu der Überzeugung kommen, daß es nicht möglich ist, die 
Schildform des Laubblattes als Anpassung an bestimmte Umwelt- 
bedingungen zu betrachten. Im übrigen zeigen nur die wenigsten Schild- 
blätter eine vollflächige Ausbildung, wie sie etwa das Blatt von Nelum- 
bium besitzt; die meisten sind schwach schildförmig bzw. subpeltat, 
sind also mehr Übergangsformen zu Blättern mit zentraler, vollständiger 
Peltation, an denen ein von der Schildform bedingter ökologischer Vor- 
teil sich nicht irgendwie beträchtlich auswirken kônnte1. Es handelt sich 
vielmehr um ein Gestaltungsverhältnis, das erst verständlich wird, wenn 
man sein Zustandekommen nüchtern morphologisch verfolgt, d. h. an- 
statt die Zweckmäßigkeitsfrage zu stellen nach den in der Organisation 
des Blattes liegenden Bedingungen sucht, die erfüllt sein müssen, damit 
Schildblätter überhaupt entstehen können. 

Eine weitgehende Übereinstimmung zwischen den mit Schildblättern 
versehenen Pflanzen glaubt Urrrren (153, S. 465) darin zu finden, daß 
sie größtenteils zu Familien mit cymés gebauten Infloreszenzen bzw. 
Sproßsystemen gehören. Nach Urrrren besteht ja zwischen Blattnerva- 
tur und Sproßverzweigung ein ganz allgemeiner Zusammenhang, der- 
gestalt, daß handnervige und handförmige Blätter mit cymésen, fieder- 
nervige und gefiederte Blätter dagegen mit racemösen Blütenständen ver- 
bunden sind. Da die Schildblätter nun zu den palmaten Blattformen in 
sehr naher Beziehung stehen, so braucht es nicht zu überraschen, daß sie 
hauptsächlich in ,,cymésen“ Familien auftreten. Die von UITTIEN bespro- 
chenen Ausnahmefälle sind aber keineswegs die einzigen. Ich weise nur 
hin auf die zahlreichen Lupinus-Arten mit ihren peltat-digitaten Blättern, 
ferner auf Umbilicus pendulinus mit Verwandten, alles Pflanzen, deren 
Infloreszenzen und Verzweigungssysteme streng racemös gebaut sind. 

Was endlich die Verbreitung der Schildblätter in den einzelnen syste- 
matischen Bereichen anlangt, so sollen im folgenden nur die Angio- 

1 Letzteres wurde schon von C. DE CAnporLe (20, S. 14) hervorgehoben: 
„On ne voit pas du tout quel avantage la plante peut retirer d’une trös faible 
peltation de ses feuilles.“ Es machte ferner GoEBEL (61, S. 530) darauf aufmerk- 
sam, daß ‚ein Blatt, dessen untere Teile, wie bei dem Endteile von Geum bulgari- 
cum, weit übergreifen, biologisch einem schildförmigen gleichwertig‘ ist. Und was 
sollte, fügen wir hinzu, ein gegliedertes Schildblatt, wie es beispielshalber Zupinus 
polyphyllus (Abb. 13) und Rodgersia pinnata (Abb. 58) besitzen, vor einem ent- 





sprechenden epeltaten Blatt voraushaben? 
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spermen Berücksichtigung finden. Unter den niederen Pflanzen finden 
sich peltate Assimilationsorgane bei manchen Caulerpa-Arten, z. B. C. 
nummularia und C. macrodisca. Bei Pteridophyten und Gymnospermen 
sind Schildblätter, wenn wir von den im VIII. Abschnitt zu behandelnden 
peltaten Sporophyllformen absehen, nur von einigen Trichomanes-Arten 
(T. peltatum Baker [Abb. 62 III], Hildebrandtii Kuux [Abb. 62 II) und 
Motleyi v. D. BoscH) bekannt. Ophioglossum wird man nicht wohl hier- 
her zählen können; es ließe sich aber immerhin denken, daß der fertile 
Blattabschnitt einem Schildauswuchs entspricht, vergleichbar der Quer- 
fieder an der Basis der Spreite von Rodgersia pinnata (Abb. 58). 

Für die schildférmigen Angiospermen haben C. DE CANDOLLE (20, 
S. 21) und SeyBoLD (138, S. 28) Zusammenstellungen gegeben. Letzterer 
führt die Schildblätter unter seinem ,,tropaeoloiden Typus‘‘ auf, erfaßt 
also nur Formen mit geschlossener Spreite, für welche T'ropaeolum majus 
als Musterbeispiel gelten kann. Die gefiederten, nach ihrem Vorkommen 
bei Lupinus etwa als ,,lupinoid“ zu bezeichnenden Schildblätter bleiben 
unberücksichtigt. Dasselbe gilt von der Zusammenstellung bei C. DE Can- 
DOLLE, welcher die peltat-digitaten Blattformen ganz zu Unrecht über- 
haupt nicht als Schildblätter im eigentlichen Sinne angesehen haben will. 
Aber auch sonst erweist sich sein Katalog als weitgehend unvollständig. 
Eine dem derzeitigen Stand unserer Kenntnisse entsprechende Neu- 
bearbeitung dieser Liste, die an vielen Stellen auch der Korrektur bedarf, 
soll an anderer Stelle? veröffentlicht werden. 


1 Vgl. dazu besonders GIESENHAGENs Hymenophyllaceen-Studien (52, S. 442 
und §. 452) und Karstens Darstellung der Entwicklungsgeschichte der Blätter 
von Trichomanes peltatum und Motleyi (92, S. 127). Danach ist das Zustande- 
kommen der Schildform bedingt „durch flächenförmiges Hinauswachsen der 
Blattränder über die Insertion des winzigen Blattstieles‘‘ (Abb. 61 IV). Der Vor- 
gang ist derselbe wie bei den epipeltaten Laubblättern der Angiospermen. Die 
Angabe von C. DE CANDOLLE (20, S. 1), der ohne nähere Begründung behauptet, 
die Blätter von T. peltatum seien hypopeltat, ist sicher unrichtig. 

Fälschlicherweise werden Schildblätter von Hanserre (78, S. 97) für Gymno- 
gramme reniformis Marr. (= Pterozonium reniforme [Marr.] Fée) erwähnt. Die 
Blätter dieser Pflanze sind, wie der Speziesname sagt, nierenförmig, und nur bei 
sehr flüchtiger Betrachtung kann es scheinen, als seien sie peltat. Vgl. auch die 
Abbildungen und Beschreibungen bei Martius (47, S. 28 und Taf. 26) und FÉ£E 
(111, S. 178 und Taf. 16 A). 

Bei Elaphoglossum peltatum URBAN könnte leicht der Speziesnamen den 
Eindruck erwecken, als seien an der Pflanze Schildblätter vorhanden. Das 
ist aber nicht der Fall. 

2 EngLers Bot. Jahrb., hrsg. von L. Dies, Bd. 65. 











Morphologie der schildférmigen Blatter. 159 


I. Abschnitt. 
Der Bau des Blattstieles bei den Schildblättern. 


Die Stiele der Schildblatter stellen unifaziale Organe dar, was schon 
rein äuBerlich in ihrer meist zylindrischen Gestalt und kreisrunden Quer- 
schnittsform zum Ausdruck kommt. Aber auch ihr anatomischer Bau 
stimmt damit überein. Denn sie zeigen, wie schon C. DE CANDOLLE (20, 
S. 3) hervorgehoben hat, stets eine radiäre Leitbiindelverteilung, wie sie 
sonst nur den SproBachsen zukommt:,,... le pétiole de ces feuilles 
renferme toujours un système fibro-vasculaire complet, c’est-à-dire égale- 
ment réparti tout autour de l’axe de figure.“ Für die Erklärung der 
Schildform des Blattes konnten seine Feststellungen jedoch nicht frucht- 
bar werden, da er versäumt hat, sich zu fragen, wie dieser radiäre Bau zu 
dem dorsiventralen gewühnlicher Blattstiele sich verhält. 

Später hat SCHRÖDINGER (136) für die Familie der Ranunculaceen 
nachgewiesen, daB bei Stielen, deren Leitbiindel rings um die Achse ver- 
teilt sind, diese Anordnung dadurch zustande kommt, daB die Oberseite 
des Organs zugunsten der Unterseite unterdriickt wird und der in dorsi- 
ventralen bzw. bifazialen Stielen oben offene Leitbiindelbogen mit seinen 
beiden Enden sich schlieBt. Er hat sodann mit dem unifazialen Stielbau 
auch die Schildbildung der Blatter von Asteropyrum (Isopyrum) peltatum 
und Thalictrum peltatum in Verbindung gebracht, ohne freilich diesen 
Gedanken weiter verfolgt zu haben. 

Indes ist der Stiel nicht die einzige Region des Blattes, die zu uni- 
fazialer Ausbildung befähigt ist. Sehr häufig z. B. ist diese auch an der 
Spitze des Blattes anzutreffen, ja in extremen Fällen kann sogar das 
Oberblatt als Ganzes unifaziale Struktur zeigen. Es soll hier auf diese 
Erscheinungen kurz eingegangen werden, weil sie im Rahmen unseres 
Problems eine nicht unwichtige Rolle spielen und unter anderem für das 
Verständnis des Nepenthes-Blattes von Bedeutung sind. Sehr lehrreich 
sind die Verhältnisse, die wir bei vielen Monokotylen antreffen. 


1. Unifaziale Strukturen an Monokotylenblättern. 

Die Blätter sehr vieler Monokotyledonen sind durch den Besitz einer 
sogenannten „Vorläuferspitze‘‘ ausgezeichnet, worunter man den zuerst 
angelegten Spitzenteil des Blattes versteht, der dem übrigen Blatte in der 
Entwicklung gleichsam vorauseilt und oft sehr beträchtliche Länge er- 
reicht, z. B. bei Ornithogalum caudatum und Gagea lutea (Abb. 1 III und 
IV). Dem flächigen Teil des Blattes gegenüber stellt sie ein radiär ge- 
bautes, walzliches Organ dar, an dessen Basis die Blattränder zusammen- 
laufen und die Oberseite der Spreite zugunsten der Unterseite unterdrückt 
wird!. Die Vorläuferspitze ist also, wie nach dem Vorgange von CELA- 


1 Vgl. dazu auch die Fig. 8 bei TROLL (150, S. 1031). 
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KOVSKY (30, S. 22) und anderen GoEBEL (62, S. 278) bereits gezeigt hat, 
ein unifazialer Blattabschnitt 1. 

Die Länge der Vorläuferspitze ist abhängig von der Wachstumsver- 
teilung in der Blattanlage. Diese besteht, z. B. bei Allium Schoenoprasum, 
nach vollendeter Differenzierung in Ober- und Unterblatt aus einem 
scheidigen, die Sproßspitze mehr oder minder weit umfassenden unteren 
Abschnitt und der Vorläuferspitze (Abb. 1 I), die dem Oberblatte an- 
gehört. Zu diesem muß aber wohl auch der obere Teil der flachen Basis 


=: 
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I Zz DV V W 
Abb. 1. Unifaziale Strukturen an Monokotylenblättern, schematisiert. V Vorläuferspitze, 
G Blattgrund, O Oberblatt, S Spreite, St Stiel. Sonstige Erklärung im Text. 


der Anlage gerechnet werden, der ohne scharfe Grenze in den stengel- 
umfassenden Blattgrund, das Unterblatt, übergeht ?. 

Die Zone des stärksten Streckungswachstums liegt nun entweder in 
der Region der Vorläuferspitze oder im flachen Teile des Oberblattes. 


1 Zur Aufklärung der unifazialen Blattstrukturen haben außer DUCHARTRE 
(41, S. 920), Linpmax (103, S.6) und Lampa (99, S. 421) vor allem die Unter- 
suchungen von BuCHENAU (14, S. 17) und Ross (131, S. 98) beigetragen. Aber 
erst GOEBEL hat die ganze Frage auf eine sichere, entwicklungsgeschichtlich und 
vergleichend ausgebaute Basis gestellt und die Unhaltbarkeit der älteren ,,Ver- 
wachsungs-Theorie“ dargetan. Darauf wird im VII. Abschnitt beiläufig zurück- 
zukommen sein. Den von Ross geprägten Ausdruck ,,monofazial“, der ein Ver- 
bum hybridum darstellt, wenn er auch an sich unmißverständlich ist, ersetzte 
GOEBEL durch die sprachlich richtigere Bezeichnung ,,unifazial“. 

2 Betrachtet man dagegen die ganze bifaziale Basis der Anlage als Unterblatt 
(Blattgrund), so würde bei Blättern, wie sie Ornithogalum caudatum und Gagea 
lutea besitzen (Abb. 1 III und IV), die assimilierende bandartige Blattfläche zum 
Blattgrund gehören und als Oberblatt nur die Vorläuferspitze zu bezeichnen sein. 
Ich möchte jedoch einer solchen Deutung nicht so sehr das Wort reden und viel- 
mehr der im Text zugrunde gelegten Auffassung zuneigen. Zweifellos aber wäre 
eine eingehende entwicklungsgeschichtliche Untersuchung der Monokotylen- 
blätter sehr wünschenswert, namentlich wenn sie im Hinblick auf die eben ange- 


schnittene Frage erfolgte. 
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Das erstere ist der Fall bei vielen Awium-Arten (Abb. 1 IT), bei welchen 
deshalb das ausgewachsene Blatt lediglich aus dem scheidig ausgebildeten 
Blattgrund und der stark verlängerten und radiär gebauten, d. h. uni- 
fazialen Vorläuferspitze besteht. So verhalten sich auch die Primär- 
blätter anderer Liliaceen, z. B. von Ornithogalum caudatum1. An den 
Folgeblättern letzterer Pflanze dagegen ist der radiäre Abschnitt des 
Oberblattes auf die Spitze beschränkt (Abb. 1 III), im übrigen ist die 
Blattspreite bifazial abgeflacht und hervorgegangen aus dem unter der 
unifazialen Spitze gelegenen Teil der Oberblattanlage. Sie geht an ihrer 
Basis ohne Unterbrechung in die vom Unterblatt gebildete Scheide über. 

Ganz ahnlich liegen die Verhältnisse bei Gagea lutea, wo indes die Vor- 
läuferspitze noch mehr als bei Ornithogalum caudatum hinter die flache 
Blattspreite zurücktritt (Abb. 1 IV). 

Es sei in diesem Zusammenhang auch an die schwertförmigen Blätter 
von Iris-, Tofieldia-, Juncus-Arten (z. B. J. ensifolius und xiphioides) und 
anderen erinnert. Darin, daß auch bei ihnen das Oberblatt als Ganzes 
unifazial geworden ist, stehen sie den unifazialen Allium-Blättern sehr 
nahe. Zum Unterschied von diesen aber sind sie nicht radiär gebaut, 
sondern in der Mediane abgeflacht (Abb. 1 VI), ähnlich wie wir das für 
die Kelchblätter gewisser Passiflora-Arten kennen lernen werden. Die 
Anlegung des Blattes weicht ebenfalls etwas von dem bei Allium zu be- 
obachtenden Modus ab, insofern der Blattgrund anfänglich totale Stipu- 
lation zeigt, also die Anlage des Oberblattes auf der Unterseite des Pri- 
mordiums zu entstehen scheint. Davon jedoch später! 

Hier sollen uns noch jene Blattformen der Monokotylen interessieren, 
bei denen gemäß Schema Abb. 1 V zwischen Spreite und Blattgrund in 
Form des Blattstieles eine zweite unifaziale Zone auftritt. Wir sehen 
dann, daß die Blattränder nicht nur an der Vorläuferspitze zusammen- 
laufen, sondern auch am Spreitengrund. Im Stiel sind sie nicht wahr- 
zunehmen und kommen erst wieder am Übergang von Stiel und Unter- 
blatt zum Vorschein, wo sie die Ränder des Blattgrundes bilden. 

Als konkretes Beispiel für dieses Verhalten mögen die Laubblätter 
von Orontium aquaticum L. (Araceae) dienen, an denen man deutlich 
sieht, wie an der Spreitenbasis die Blattunterseite an Umfang zunimmt, 
die Spreitenränder sozusagen auf die Oberseite drängt und schließlich im 
Stiel allein noch nachweisbar ist (Abb.21). Bei oberflächlicher Be- 
obachtung sieht es aus, als wären die beiden Blattränder gegeneinander 
eingeschlagen und miteinander verwachsen. In Wirklichkeit sind aber 
Ränder im Stiel auch latent nicht vorhanden, da die Blattoberseite in 
ihm kongenital unterdrückt ist und von vornherein nur die Unterseite 
zur Entwicklung gelangt. Dasselbe gilt für die Spitze des Blattes. 


1 Vgl. dazu die Angaben bei IrmiscH (88, S. 73). 
Planta Bd. 17. lla 
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Eine in Hinblick auf die Behandlung des Nepenthes-Blattes beachtens- 
werte Ausbildung beobachten wir an den Primärblättern vieler Pothos- 
Arten, z. B. von P. macrophyllus DE Vrıese (Abb. 2 II). Ihrem Bauplan 
nach entsprechen sie dem Schema Abb. 1 V, nur daß die Stielzone sehr 
kurz ist und bei flüchtiger Betrachtung überhaupt nicht in die Augen 
fällt. In Abb. 2 II ist sie mit St bezeichnet. Die verhältnismäßig eben- 
falls kleine Spreite (S) endigt wie bei Orontium in einer kurzen unifazialen 
Vorläuferspitze (V). Relativ am stärksten entwickelt ist der Blattgrund 








Abb. 2. I Laubblatt von Orontium aquaticum; II Primärblatt von Pothos macrophyllus; III 
Basis eines Laubblattes von Angelica silvestris; IV Primärblatt von Syngonium podophyllum. 
@ Blattgrund, St Stiel, S Spreite. Sonstige Erklärung im Text. 1/; nat. Gr. 

_(@). Er ist nicht nur beträchtlich in die Länge gestreckt, sondern auch 
mit seitlichen Flügeln nach Art adnater Stipeln versehen, die ihm ein 
spreitenartiges Aussehen verleihen. Ihre Ränder laufen auf der ,,Ober- 
seite‘ des kurzen unifazialen Stieles ebenso zusammen wie die Ränder 

der Lamina. 

Es sei hier auch einer Eigentümlichkeit gedacht, die sich an den Laub- 
blättern einer Umbellifere, von Angelica silvestris L., zeigt. Der Blatt- 
stiel ist an ihnen zur Hauptsache bifazial mit allerdings stark eingeengter 
Oberseite. Nur am Übergang in den Blattgrund herrscht unifazialer Bau, 
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weshalb denn sowohl die Stielränder wie die hautigen Saume der Blatt- 
scheide in diesem Punkt sich vereinigen (O in Abb. 2 III). Ähnlich liegen 
die Verhältnisse bei Melianthus major L., mit dem~Unterschied, daß die 
Ränder des Blattgrundes sich gemeinsam zu einer mächtigen totalen 
Stipel erheben 1. 

Die Frage, was es mit dem unifazialen Bau der Blattstiele für eine 
funktionelle Bewandtnis habe, ist eigentlich erst auf Grund der Anatomie, 
die im nächsten Kapitel behandelt wird, zu beantworten. Dort wird sich 
zeigen, daß sie in der Leitbündelverteilung und der Anordnung des Festi- 
gungsgewebes zumeist eine große Ähnlichkeit mit Sproßachsen aufweisen. 
Hervorgehoben sei vor allem das häufige Auftreten eines peripheren 
Hohlzylinders von Sklerenchym, neben dem oder statt dessen auch 
sklerenchymatische oder kollenchymatische Gewebestränge im Anschluß 
an die Leitbündel vorhanden sein können. Auch in der runden Quer- 
schnittsform der meisten unifazialen Stiele besteht eine auffallende Ähn- 
lichkeit mit Sproßachsen. Zusammen mit den anatomischen Strukturen 
bewirkt sie sicher einen weit höheren Grad von Biegungsfestigkeit, als er 
bei bifazialen Stielen erwartet werden kann. Namentlich bei Blättern 
mit großer Spreite dürfte das nicht ohne Bedeutung sein, denn der Stiel 
trägt die Spreite und erhält sie in ihrer Lage. Natürlich werden bifaziale 
Stiele, wenn sie nur kräftig genug entwickelt sind, dasselbe leisten, wäh- 
rend die bandförmigen ungestielten Spreiten, wie sie viele Liliaceen (z. B. 
Hemerocallis-Arten) besitzen, gewöhnlich mehrfach geknickt sind. 


2. Anatomie bifazialer und unifazialer Stiele. Die Stiele der Schildblätter. 

Die Unterscheidung zwischen bifazialen und unifazialen Stielen ist 
nicht immer einfach durchzuführen. Wenn auch erstere im allgemeinen 
dorsiventral, die unifazialen Stiele dagegen rund sind, so gibt es doch auf 
beiden Seiten Ausnahmen, nämlich runde bifaziale bzw. dorsiventrale 
(d. h. sekundär abgeflachte) unifaziale Stiele. Die Entscheidung darüber, 
welche Form des Stielbaues vorliegt, kann vielfach erst auf Grund des 
Leitbündelverlaufes gefällt werden. 

In Abb. 3 sind die Querschnitte einiger typisch bifazialer Stiele zu- 
sammengestellt. Die Ränder der Spreite, die am Stiel mehr oder minder 
weit herablaufen und die Grenze zwischen Ober- und Unterseite bezeich- 
nen, sind jeweils mit RR beschriftet. Abb.31(Valeriana tripteris L.) zeigt 
insofern den einfachsten Bau, als der mediane Leitstrang (M) verglichen 
mit den seitlichen Bündeln nicht sonderlich hervortritt. Außerordentlich 
kräftig entwickelt ist er in Abb. 3 II und III (Viola primulaefolia L. 
und Pachysandra procumbens Micax.), eine Erscheinung, die damit im 
Zusammenhang steht, daß an diesen Blättern eine sehr starke Mittel- 


1 Vgl. dazu Abb. 158 bei DUoHARTRE (41, S. 388), ferner EıcHLer (43, S.42 
und Taf. II, Fig. 39 u. 40) und die Ausführungen Bowers (9, S. 244). 
11* 
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rippe vorhanden ist, die auch in ihrer Entwicklung der Blattfläche vor- 
aneilt. 

Gemeinsam ist diesen Beispielen, daß die Leitbündel in ihnen einen 
nach oben offenen Bogen bilden, wie es für bifaziale Stiele nicht anders 
zu erwarten ist. 





Abb. 3. Blattstielquerschnitte von Valeriana tripteris (1), Viola primulaefolia (II) und Pachys- 


andra ete >. =. in I = II punktiert. Xylem der Leitbündel 
Sonstige Erklärung im Text. Vergr. etwa 12fach. 


Nun gibt es aber auch Fälle von zweifellos bifazialem Stielbau, wo 
dennoch ein geschlossener Bogen von Leitsträngen vorhanden ist. Ein 
lehrreiches Beispiel dafür bietet Aesculus Hippocastanum, deren Blatt- 
stiele auch deshalb bemer- 
kenswert sind, weil sie 
einen völlig runden Quer- 
schnitt aufweisen (Ab- 
bild. 41). Neben dem 
peripheren Strangzylin- 
der sind im Zentrum noch 
ein bis drei bikollaterale 
Stränge nachweisbar. 

Daß hier trotz des ge- 
schlossenen Leitbündel- 
zylinders bifazialer Bau 
vorliegt, wird schon durch 
den Vergleich mit Aescu- 
lus parviflora wahrschein- 


lich gemacht. Bei ober- 
D ah eme a = an Zee ne flächlicher Betrachtung 
f. digitatum (III). Xylem der Leitbündel schraffiert. erscheint auch der Blatt- 
conne xt mager fü Arsen stiel dieser Pflanze völlig 
rund. Auf einem Querschnitt (Abb. 4 IT) läßt er aber deutlich zwei den 
Rändern der Spreite entsprechende Leisten (RR) erkennen, welche die 
flache Oberseite (0) von der stark konvexen Unterseite (U) trennen. 
Noch deutlicher treten diese am Stiel herablaufenden Spreiten- 
säume bei einer Varietät der Roßkastanie (Aesculus Hippocastanum f. 
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digitata hort.) hervor, wo in ihnen auch schwache Biindel verlaufen 
(Abb. 4 LIT). Denkt man sich den adaxialen Bogen von Leitgewebe 
(zwischen X X) und die beiden zentralen Bündel weg, so ergibt sich eine 
weitgehende Ubereinstimmung mit den Verhältnissen bei Viola primulae- 
folia (Abb. 3 II). In der Tat gehören die eben erwähnten Bestandteile 
des Leitsystems nicht dem primären Strangbogen an; dieser ist zwischen 
den beiden Randsäumen entlang der Blattunterseite ausgespannt, also 
nach oben offen. Die ihn scheinbar schließenden Bündel sind Aus- 
zweigungen der inneren Stränge des primären Bogens, die sich erst am 
Übergang vom Blattgrund in den Stiel verselbständigen und zu der aus 
Abb. 4 III ersichtlichen Anordnung übergehen. 

Der Stielquerschnitt der gewöhnlichen. RoBkastanie (Abb. 4 I) ergibt 
sich aus den Verhältnissen in Abb.4 III bei völligem Schwund der 
Spreitensäume. Die Grenzen zwischen Ober- und Unterseite des Stieles 
sind alsdann nicht mehr wahrzunehmen, nichtsdestoweniger aber ist er 
ein bifaziales Organ und darf keinesfalls mit einem unifazialen Stiel ver- 
wechselt werden!. 

Unifaziale Stiele sind stets durch einen nicht nur scheinbar, sondern 
wirklich geschlossenen Leitbündelbogen ausgezeichnet. Die Verhältnisse 
liegen teilweise, namentlich bei Monokotylen, sehr kompliziert. Hier ge- 
nügt es, an Hand der Schemata in Abb. 5 eine Vorstellung vom Wesen 
der Sache zu geben. Anschließend daran sollen als Beispiele für uni- 
fazialen Stielbau sogleich Schildblätter verwendet werden. Es sei aber 
ausdrücklich betont, daß auch zahlreiche nicht peltate Blätter unifaziale 
Stiele haben. 

Es könnte die Vermutung auftauchen, daß die unifazialen Stiele erst 
im Verlaufe ihrer Entwicklung einseitig werden, etwa dadurch, daß die 
Oberseite im Wachstum früh zurückbleibt und allein die Unterseite sich 
ausgestaltet. Dies trifft jedoch nicht zu. Vielmehr entstehen sie (und 
dasselbe gilt, wie bemerkt, von ganzen unifazialen Blättern und den uni- 
fazialen Vorläuferspitzen) von vornherein unifazial. Die Unterdrückung 
der Oberseite ist also eine kongenitale, d. h. sie kann (wie alle derartigen 
Verhältnisse in der Morphologie) nur durch die vergleichende Methode 
erschlossen werden. 

Bei Untersuchung einer größeren Auswahl von Blattstielen verschie- 
dener Pflanzen bemerkt man, daß das Verhältnis der Oberseite zur Unter- 


1 Die Anatomie des Stieles von Aesculus Hippocastanum wird eingehend 
von Bouyauzs (8a, S.45) geschildert, der auch den Nachweis erbringt, daß 
der ventrale Bogen des Leitsystems nachträglich entsteht: „... ces formations 
sont additionelles ; elles doivent leur existence à un méristème spécial, d’origine 
corticale, différent du méristème normal“. Es handelt sich also um ein 
„meristöme supplémentaire“, nicht das ursprüngliche Meristem, aus welchem der 
primäre Leitbündelbogen hervorgeht. Ähnliche Verhältnisse finden sich auch 
anderwärts, z. B. bei Cotinus Coggygria, Acer platanoides und ähnlichen. 
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seite recht verschieden sein kann. Von Fällen, in denen ein beträchtlicher 
Unterschied nicht vorhanden ist, führen alle Übergänge hinüber zu sol- 
chen Stielen, wo die Oberseite eben noch als solche nachweisbar ist. Die 
schematischen Querschnitte der Abb. 5 sollen dies erläutern. Eine ähn- 
liche Serie kann man auch an ein und demselben Blattstiel erhalten, 
z. B. bei Orontium aquaticum (Abb. 2 I), wo am Spreitengrund noch deut- 
lich bifazialer Bau herrscht. Nach unten tritt sodann die Oberseite mehr 
und mebr zurück, bis sie schlieBlich von der Unterseite gänzlich ,,ver- 
schluckt“ wird. Der Stiel selbst ist unifazial. 

Auch in der Leitbündelanordnung kommt in den Schemata der Abb. 5 
der Übergang von bifazialer zu unifazialer Struktur klar zum Ausdruck. 
In Abb. 5 I—III, die bifaziale Stielquerschnitte darstellen, bilden die 
Leitbündel miteinander einen oberseits offenen Bogen. In dem uni- 





Abb. 5. Schematische Darstellung des Überganges von bifazialem zu unifazialem Blattstielbau. 
Xylem der Leitbündel schwarz. Sonstige Erklärung im Text. 


fazialen Querschnitt Abb. 5 IV sind die äuBersten Leitbündel (3, 3’), 
welche in den Schemata I—III in den Blatträndern liegen, durch völlige 
Unterdrückung der Oberseite einander so weit genähert, daß der Leit- 
bündelbogen geschlossen wird zu einem Kreis. Nicht selten verschmelzen 
auch die beiden äußersten Stränge zu einem einzigen, dem Ventral- 
medianus v, welcher der Mittelrippe m, dem Medianus der Dorsalseite 
(abaxialen Seite), gegenüber liegt (Abb. 5 V). 

Die vorausgegangenen Ausführungen sollen uns nunmehr als Schlüssel 
für das Verständnis des Stielbaues der Schildblätter dienen und uns den 
Nachweis erleichtern, daß hier tatsächlich streng unifaziale Ausbildung 
vorliegt. Wir beginnen mit einem einfachen Beispiel und schreiten darauf 
zu komplizierteren fort. 

Das Blatt von Lupinus (L. Cruckshanksii A. GRAY, Abb. 6) hat einen 
gut entwickelten Blattgrund mit kleinen adnaten Stipeln und einen voll- 
kommen runden Stiel. In den Blattgrund treten aus dem Stengel drei 
Leitbündel ein (T), deren medianes sich alsbald verzweigt und zwei Seiten- 
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äste abgibt (II). Am Ubergang in den Stiel macht sich zunächst eine Ver- 
schmälerung der Oberseite geltend (III), die ein wenig höher überhaupt 
nicht mehr zu unterscheiden ist, obgleich der Stiel auf seiner adaxialen 
Seite noch eine seichte Rinne zeigt (IV). Es haben sich hier auch die 
beiden seitlichen Leitstränge bereits verzweigt und Äste nach der Ober- 





Abb. 6. Lupinus Cruckshanksii, Querschnitte durch Blattgrund und Blattstiel. 

Xylem der Leitbündel schraffiert. Sonstige Erklärung im Text. Vergr. 6fach. 
seite hin abgegeben. Der Leitbündelbogen beginnt sich zu schließen, ein 
Vorgang, der in V noch weiter gediehen und in VI und VII, unter gleich- 
zeitiger Abrundung des Querschnittes, vollendet ist. Man sieht hier also, 





Abb. 7. Tropaeolum majus, Querschnitte durch Blattgrund und Blattstiel. Der Blattgrund (G 
in Z und JJ) ist mit der Sproßachse (S) vereinigt. Zwischen beiden der Leitbündelzylinder des 
Achselsprosses (A). Xylem der Leitbündel schraffiert. Sonstige Erklärung im Text. Vergr. 8fach. 
wie mit dem Schwund der Oberseite der im Blattgrund offene Leitbündel- 
bogen am Übergang in den Blattstiel zu einem geschlossenen wird und 
der Querschnitt des Stieles radiäres Aussehen annimmt. 

Als zweites Beispiel sei Tropaeolum majus gewählt (Abb.7). Der 
Nachweis des unifazialen Stielbaues gestaltet sich hier deshalb schwie- 
riger als bei Lupinus, weil der an sich schon unbeträchtliche Blattgrund 
nicht frei entwickelt, sondern mit der Achse verbunden ist. Demzufolge 
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geht auch die Umstellung der bifazialen Biindelanordnung in die uni- 
faziale in einer Blatt und Achse gemeinsamen Zone vor sich (I). Auf 
einem etwas héher gelegenen Schnitt (II) sind neun Biindel vorhanden, 
die einen auf der adaxialen Seite fast geschlossenen Ring bilden und ihre 
Xyleme sämtlich nach dem Zentrum kehren — Verhältnisse, die unver- 
ändert auf einem Querschnitt durch die Basis des Blattstieles (III) wieder- 
kehren. Die Oberseite ist als solche hier bereits verschwunden und höch- 
stens in der der Achse zugekehrten Einkerbung des Stielumfanges noch 
andeutungsweise zu erkennen (subunifazialer Bau). Die beiden lateralen 
Bündel 4 und 4’ laufen weiterhin zusammen und verschmelzen mitein- 
ander zu dem Ventralmedianus v, wie ein etwa durch die Stielmitte ge- 
führter Querschnitt (Abb. 7 IV) zeigt. Daß der Stiel hier völlig unifazial 
geworden ist, geht vom Leitbündelverlauf abgesehen auch aus seiner 
kreisrunden Querschnittsform hervor. 

Ein anderes instruktives Beispiel, das nach dem vorausgegangenen 
einer näheren Erläuterung wohl nicht mehr bedarf, gibt Stephania her- 
nandifolia War. ab (Abb. 8 I—IV). Mit dem Stielquerschnitt dieses 
Blattes stimmt im wesentlichen der von Manihot Glaziovii MvELL. und 
Cacalia calva T. S. BRANDEGEE überein, zweier Pflanzen, die ebenfalls 
peltate Blätter besitzen (vgl. dazu die Abb. 29 IV und Abb. 72). Bei Mani- 
hot (Abb. 8 V) umgibt den Leitbündelring ein geschlossener Mantel von 
sklerenchymatischem Gewebe, bei Cacalia (Abb. 8 VI) sind neben einem 
subepidermalen Kollenchymgewebe noch die Leitbündel außen und innen 
umgebende Kollenchymgruppen vorhanden. 

Ähnlich wie bei bifazialen Stielen treten auch bei unifazialem Bau in 
vielen Fällen zentrale Stranggruppen auf, die das Querschnittsbild mit- 
unter nicht unerheblich komplizieren und es bei Dikotylen monokotylen 
Verhältnissen annähern können, etwa bei Podophyllum peltatum L. und 
Rodgersia pinnata FrancH. (Abb. 8 VII und VIII), um nur zwei von 
schildblättrigen Pflanzen hergenommene Beispiele anzuführen. An einem 
einfachen, übersichtlich gelagerten Fall seien auch derartige Stiele kurz 
erläutert. 

Hydrocotyle umbellata Mıcax. besitzt Schildblätter mit langen, runden 
Stielen, an deren Basis ein Blattgrund äußerlich nicht hervortritt. Er ist 
ähnlich wie bei Tropaeolum bis auf die kleinen schuppenartigen Neben- 
blätter mit der Achse vereinigt. Aus dieser treten in das Blatt drei Leit- 
strange ein (Abb. 9 I), die aber schnell sich verzweigen und in der aus 
Abb. 9 IT ersichtlichen Weise unter gleichzeitigem Auftreten von Kom- 
missuren zwischen Medianus und Seitensträngen Seitenäste abgeben. Der 
Medianus m liefert die Bündel m, und m,, von den Lateralsträngen 1 und 
1’ gehen die Äste 1,, 1, und 1’;, 1’, ab (Abb. 9 II und III). Der Stiel ist 
schon an seiner Basis fast vollkommen unifazial geworden, indem die 
seitlichsten Bündel 1, und 1’, die ins Stielzentrum gerückten Stränge m, 
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Abb. 8. Blattstiel hnitte. I—IV Stephania hernandifolia, V Manihot Glaziovii, VI Ca- 

calia calva, VII Podophyllum peltatum, VIII Rodgersia pinnata. Bezeichnungen in V wie in 

Abb. 5.. Xylem der Leitbündel schraffiert. Punktiert sklerenchymatisches bzw. kollenchyma- 
tisches Gewebe. Vergr. in 1-IV und VI—VIII 8fach, in V 14fach. 
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a 
Abb. 9. Hydrocotyle umbellata, Querschnitte durch Blattgrund (J, II) und Blattstiel (7Z1— V1). 
Xylem der Leitbündel schraffiert. Sonstige Erklärung im Text. Vergr. 14fach. 
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und m, umfassen (Abb. 9IV). Weiterhin verschmelzen die beiden zentralen 
Stränge miteinander (Abb. 9 V und VI), und auch die Bündel 1, und 1’, 
laufen zu einem einzigen Ventralmedianus, welchem der Dorsalmedianus 
auf der abaxialen Seite des Stieles gegenüber liegt, zusammen (v in 
Abb. 9 VI). 

8. Die Entstehung totaler Stipeln und peltater Blattspreiten. 

Wie wir gesehen haben, verschmelzen bei unifazialem Stielbau sowohl 
an der Spreitenbasis wie an der Grenze von Blattgrund und Stiel die Blatt- 
ränder miteinander. Unter bestimmten Voraussetzungen, die noch mit- 
zuteilen sein werden, ist damit die Möglichkeit einer Einbeziehung dieser 
Stellen des Blattes in das Flächenwachstum einerseits der Spreite, 
andererseits des Blattgrundes gegeben. Es kommt so zur Entstehung 

totaler Stipeln! und zurBil- 


dung schildförmiger Sprei- 

ten, beides Vorgänge, die 

vieles gemeinsam haben und 

auch sehr häufig an ein und 

demselben Blatte auftre- 

ten. Wir wollen zunächst 

li den ersteren Fall näher ins 

Auge fassen und ihn über 

\) I Zwischenstufen aus den ein- 

facheren Verhältnissen, wie 

I \ À sie Schema Abb. 10 I aus- 
I I drückt, ableiten. 


en nn nn Angenommen, es wachse 
darin der Blattgrund zu bei- 
den Seiten des Stieles stipelartig aus, den Punkt, in welchem die Ränder 
ineinander iibergehen, ausgenommen, so erhielten wir eine Form der Sti- 
pularbildung, wie sie Abb. 10 II schematisch darstellt, und wie sie etwa 
bei Isopyrum thalictroides die Regel ist. Tritt dagegen auch die Ver- 
schmelzungszone der beiderseitigen Ränder des Blattgrundes in das Flä- 
chenwachstum ein, so wird sich eine Bildung wie in Schema Abb. 10 III 
ergeben, also eine mehr oder minder kapuzenartige totale oder axilläre 
Stipel, für die als einfaches Beispiel Syngonium podophyllum ScHoTT 
(Abb. 2 IV) genannt sei. 
Von vornherein ist klar, daß zwischen den beiden Formen Abb. 101 
und III Übergänge vorkommen müssen, in denen die beiden seitlichen 
1 Auch Axillarstipeln, Intraaxillarstipeln oder Inirapetiolarstipeln genannt, 


nicht, wie das auch bei GoEBEL (64, S. 1434) teilweise versehentlich geschehen ist, 
zu verwechseln mit den Inéerpetiolarstipeln. Der Ausdruck Ochrea bezieht sich 


auf solche Intrapetiolarstipeln, die rings um den Sproß eine sack- bzw. kragen- 
artige Hülle bilden. 
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Zipfel des Blattgrundes nur teilweise, etwa bis zur Hälfte, miteinander 
vereinigt sind. Solche Zwischenformen kann man schén an den Primär- 
blättern von Victoria regia beobachten, deren erstes, mit Spreite ver- 
sehenes Primärblatt gewöhnlich die in Abb. 48 II wiedergegebene Form 
der Stipelbildung zeigt, während an den folgenden Primärblättern 
(Abb. 48 III) und sämtlichen Folgeblättern die beiden seitlichen Stipular- 
zipfel bis zur Spitze miteinander vereinigt sind. 

An Niederblättern und Hochblättern, zu welch letzteren auch die 
Kelchblätter gehören, ist das Oberblatt gewöhnlich zugunsten einer stär- 
keren Ausbildung des Unterblattes oder Blattgrundes unterdrückt bzw. 
nur als Rudiment vorhanden. Im Falle totaler Stipulation wird dieses 
Rudiment dem Rücken des Unterblattes ansitzen, wie es Abb. 10 IV 
schematisiert darstellt. So erklären sich, um nur einige Beispiele zu 





Abb. 11. I, Il Kelchblätter von Passiflora caerulea; III Kelchblatt von Passiflora racemosa; 

IV Querschnitt durch dessen Mitte; V, VI Kelchblätter von Mesembrianthemum Thunbergii. 

K Kiel, R Rudiment des Oberblattes. Sonstige Erklärung im Text. Vergr. in I, II, V und VI 
1,5fach, in IIT 1fach, in IV 2,5fach. 


nennen, die Formen der Hochblätter von Bergenia-Arten (Sazifraga- 
ceae)1, der Infloreszenzdeckblätter von Elatostema sessile Forst.? und 
der Kelchblätter von Passiflora-Arten, z. B. von P. caerulea Loue. und 
quadrangularis L., wo der totale Stipularsaum kapuzenartig vorgezogen 
ist (Abb. 11 I). Und zwar ist das Oberblattrudiment (R) deutlich nur an 
den drei äußeren Kelchblättern erhalten. An den beiden inneren Gliedern 
des quinkunzialen Kelches ist es bis zur Unkenntlichkeit reduziert 
(Abb. 11 II). 

Entwicklungsgeschichtlich entsteht der Stipularsaum hier nach 
GoEBEL (64, S. 1374) als Auswuchs auf der Oberseite der Kelchblatt- 
anlage. Diesen Eindruck erhält man wenigstens auf Längsschnitten 
durch junge Blüten, wie auch GoEBEL (a. a. O., Abb. 1311 IT) einen ab- 
bildet. In Wirklichkeit aber handelt es sich, wie mich eigene Unter- 
suchung lehrte, nicht so sehr um einen „Querwulst‘, sondern es laufen 
die Ränder des embryonalen Blattgrundes an der Basis des Oberblattes 
in ähnlicher Weise zusammen, wie es Abb. 1I im Schema ausdrückt. 


1 Vgl. die Abb. 10 und 11 (Taf. III) bei Domm (38). 
2 Vgl. die Abb. 7 A—@ bei BERNBEOK (4, S. 17). 
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Bei Passiflora racemosa Brot. (Abb. 11 III) ist diese Form des Kelch- 
blattes dadurch modifiziert, daB das Rudiment des Oberblattes, das als 
Kiel (X) am Blattgrund herabläuft, in der Mediane nach Art eines 
schwertförmigen Blattes abgeflacht ist, wozu man den Querschnitt 
Abb. 11 IV vergleichen möge. Auch die Schwertblätter sind, wie wir 
schon betont haben, nichts anderes als Blattorgane, deren Oberblatt eine 
Gliederung in Stiel und Spreite nicht erfährt, und an denen die Spreite 
gleichsam ersetzt wird durch eine in der Mediane erfolgende Abflachung 
des unifazialen, einfachen Oberblattes. Der Blattgrund ist ursprünglich 
mit einem totalen Stipularsaum versehen, der später nicht mehr hervor- 
tritt. So erklärt sich auch die schon von Tr£cur (145, S. 1047) und 
GOEBEL (55, S. 96 und 57, S. 219) untersuchte, aber bis heute nicht recht 
verständliche Entwick- 
lungsgeschichte des Iris- 
Blattes, nämlich die Tat- 
sache, daß an ihm zwei 
Scheitel vorhanden sind. 
Deren einer, auf der ab- 
axialen Seite der Blattan- 
lagesich bildender wird be- 
kanntlich zur ,,Lamina‘‘, 
d.h. zum Oberblatt. Der 

andere aber ist nichts wei- 

\ ter als die Spitze des tota- 

I I len Stipularsaumes, die im 

ath, 28: Schema zur ony des re on 0 Verlauf der Blattentwick - 

lung vom Scheitel des 

Oberblattes überwachsen wird und nachher als Spitze der später nicht 
mebr stipulierten Blattscheide erscheint. 

Den Kelchblättern von Passiflora ähnlich gestaltet sind die beiden 
innersten (obersten) der fünf Kelchblatter von Mesembrianthemum Thun- 
bergit Haw. (Abb. 11 V, VI). Während an den äuBeren eine totale Stipel- 
bildung nicht wahrzunehmen ist, kommt diese am vierten (V) und noch 
stärker am fünften (VI) zur Geltung. Das rudimentäre Oberblatt (R) 
erscheint als ventraler (abaxialer) Auswuchs des Blattgrundes. 

Dieselben Erscheinungen, die zur Bildung totaler Stipeln fiihren, ver- 
anlassen am Spreitenansatz unifazialer Stiele die Entstehung schildför- 
miger Blattflächen. Nehmen wir an Hand des Schemas Abb. 12 I an, daß 
die Spreitenränder, anstatt wie in Schema Abb. 10 I am Stiel vor der 
Verschmelzung ein Stück weit sich herunterzuziehen, direkt aufeinander 
zulaufen und ineinander übergehen, so erhalten wir eine Spreite mit ein- 
heitlichem, rings geschlossenem Rand. 

Häufig wächst an so!chen Blättern die Basis der Lamina zu beiden 
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Seiten des Stielansatzes flügelartig aus, so daß pfeilförmige oder herz- 
förmig eingeschnittene Spreiten entstehen (Schema Abb. 12 II), ent- 
sprechend dem Schema Abb. 10 II fiir die Bildung seitlicher Stipular- 
zipfel, wo an sich ebenfalls die Méglichkeit zur Hervorbringung totaler, 
ligulaartiger Stipeln vorhanden ist. 

Es kann aber auch das Flachenwachstum an der Basis der Spreite 
gleichmäBig vor sich gehen, also der ganze basale Rand der Lamina mit 
der übrigen Blattfläche auswachsen, und dann muß ein schildförmiges 
Blatt zustande kommen (Schema Abb. 12 III). 

Wir haben damit die Schildforin des Blattes grundsätzlich aus dem 
Typus des in allen seinen Teilen bifazialen, gewöhnlichen Laubblattes ab- 
geleitet. Zugleich kommen in den Schemata Abb. 12 II und III die Be- 
ziehungen zwischen herz- bzw. pfeilförmigen Blättern und Schildblättern 
deutlich zum Ausdruck, eine Bestätigung dafür, daß die in der Einleitung 
angeführten älteren Autoren auf dem rechten Wege waren, wenn sie eine 
enge Verwandtschaft zwischen den beiderlei Blattformen annahmen. 
Ihre Begründung erfahren aber diese Anschauungen erst durch die Ana- 
lyse des Blattstielbaues. 

Wir gehen nunmehr dazu über, die Entwicklungsgeschichte der 
Schildblätter zu befragen, um an ihr die Richtigkeit der analytisch-de- 
duktiven Untersuchungen dieses I. Abschnittes zu priifen. 


Anhang. Das physiologische Verhalten der Stiele von Schildblättern. 

Es kommen hier hauptsächlich zwei Punkte in Betracht: 

a) die Wachstumsverteilung im Stiel, 

b) die Tropismen, also die Orientierungsbewegungen, welche der Stiel 
ausführt und die die Spreite in die fixe Lage zum Licht bzw. zur Schwer- 
kraft bringen. 

Beide Erscheinungen hängen natürlich aufs engste zusammen. Denn 
die Tropismen stellen hier auf dem Stielwachstum beruhende Krüm- 
mungsbewegungen dar. 

Was zunächst die Wachstumsverteilung im Stiel anlangt, so hat die 
älteren Beobachtungen darüber UaLrrzsox (152, S. 3) zusammengefaßt. 
Von Schildblättern kommen in seinen Untersuchungen allein Tropaeolum 
majus und Ricinus communis vor, von denen nur Tropaeolum ausführ- 
licher besprochen wird. Eine Bestätigung der Befunde von UHLITZscH 
hat neuerdings FREYTAG (51, S. 269) gegeben. 

Wie an vielen anderen Stielen, so sind auch bei Tropaeolum majus von 
einem gewissen Alter an zwei Stielvegetationspunkte vorhanden. Das 
Wachstum beginnt an der Basis. Die Zone stärksten Wachstums rückt 
sodann akropetal weiter und hält sich schließlich stets etwa 1 em unter 
dem oberen Stielende. Aber auch in einer Entfernung von 4—41/, cm 
oberhalb der Blattbasis war oft ein leichtes Auseinanderrücken der zur 
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Registrierung aufgetragenen Tuschemarken noch an älteren Blättern zu 
bemerken. Es ist also neben dem eigentlichen apikalen Vegetationspunkt 
noch ein basaler von bedeutend geringerer Aktivität nachweisbar. 

Ebenfalls zwei solcher Wachstumszonen besitzt der Blattstiel von 
Ricinus communis. Tabelle und Diagramm bei Usuirzson (a. a. O., 8. 58 
und Tafel 3) weisen aber auf wesentlich kompliziertere Verhältnisse als 
bei Tropaeolum majus hin. 

Threm tropistischen Verhalten nach sind die Schildblatter entweder 
plagiotrope oder orthotrope Organe. Plagiotrop sind z. B. die Blatter von 
Begonia socotrana, Umbilicus pendulinus und Tropaeolum majus, von 
denen nur letzteres durch die Untersuchungen von HABERLANDT (72, 
S. 107), HEILBRONN (81, S. 33) und Freytae (51, S. 267) genauer be- 
kannt ist. 

Die Stiele der Primärblätter von Tropaeolum majus, die besonders 
günstige Versuchsobjekte abgeben, bilden bei Einwirken diffusen Lichtes 
mit der Horizontalen einen Winkel von etwa 75°. Die einfachste Er- 
klärung für diese plagiotrope Ruhelage ist nach FREYTAG (a. a. O., S. 287) 
die, daß rein negativer Geotropismus vorliegt, den die geotrope Längs- 
kraft im Normalwinkel kompensiert. Bei jeder Lageveränderung tritt 
aber auch noch ein epinastischer Faktor hinzu, welcher die Rückkehr in 
diesen Winkel bewirkt. Nur bei einseitiger Beleuchtung wird der Geo- 
tropismus völlig durch positiven Phototropismus überwunden, wie denn 
schon HABERLANDT (a. a. O., S. 109) festgestellt hat, daß bei den durch 
das Licht veranlaßten Orientierungsbewegungen des Tropaeolum-Blattes 
der Stiel eine wichtige Rolle spielt; er bewerkstelligt gewissermaßen die 
grobe Einstellung in die ‚fixe Lichtlage“, während die Lamina als licht- 
perzipierendes Organ die feinere Einstellung bewirkt. 

Vielfach stehen die Spreiten der Schildblätter, worauf GoEBEL (61, 
S. 530) bereits beiläufig aufmerksam machte, auf orthotropen Stielen. 
Besonders ist das der Fall bei grundständigen Laubblättern, wie sie etwa 
Rodgersia tabularis, Peltiphyllum peltatum, Boykinia tellimoides, Cacalia 
calva und andere besitzen. Die Stengelblätter dagegen sind plagiotrop. 
Hierher gehören auch die Laubblätter von Hydrocotyle-Arten, z. B. von 
H. vulgaris und H. umbellata, deren Hauptstamm auf feuchtem Boden 
kriecht, während die Blätter aufgerichtet sind. Ihr Stiel ist nach GOEBEL 
(57, S. 234 und 63, S. 169) negativ-geotropisch und orthotrop!. Genauer 
analysiert ist meines Wissens aber keiner dieser Fälle. Trotzdem ist es 
mir nicht zweifelhaft, daß auch die Georeaktionen orthotroper Stiele 
heterogen zusammengesetzt sind. Bei-diffusem Licht wird der Geotropis- 
mus vorherrschen, bei einseitigem Lichteinfall dagegen macht sich ein 

1 Über die Knospenstellung und die Entfaltungsbewegungen der Blätter von 


Hydrocotyle umbellata vergleiche GoEBEL (63, S. 169) und die dort angeführten 
Arbeiten. 
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richtender Einfluß der Beleuchtung, d.h. positiver Phototropismus, gel- 
tend. Diese Vermutung scheinen mir Beobachtungen an Rodgersia tabu- 
laris und Peltiphyllum peltatum grundsätzlich zu bestätigen. 

Hier sei auch vorgreifend schon auf die Orientierungsbewegungen, 
welche die Kanne von Nepenthes ausführt, hingewiesen. Es ist für sie 
der obere Teil der ,,Ranke‘‘ verantwortlich zu machen, die, wie wir unten 
sehen werden, mit dem Blattstiel identisch ist. Schon GOEBEL (60, 8. 93) 
hat vermutet, daß die Aufkriimmung der heranwachsenden Kanne ein 
an der Grenze von Kanne und Ranke stattfindender negativ-geotropischer 
Vorgang sei. Ausführlich hat sich sodann STERN (141, S. 255) mit der 
Frage beschäftigt, wobei ihm hauptsächlich N. compacta als Versuchs- 
pflanze diente. Die Verhältnisse liegen hier noch komplizierter als bei 
gewöhnlichen Blattstielen, weil zu den Bewegungen der Ranke selbst 
noch die Aufkriimmung der Kanne kommt. 

Anfangs setzt sich die Ranke geradlinig in die Kanne fort. Im Ver- 
lauf der Blattentfaltung kriimmt sich sodann die Ranke unter starker 
Streckung nach unten, während die Kanne an ihrer Basis sich nach oben 
biegt. Die Ranke reagiert positiv-geotropisch, die Aufkriimmung der 
Kanne ist zwar geotropisch bedingt, aber keine einfach negativ-geotro- 
pische Reaktion. Vor allem ist das etwaige Mitwirken einer epinasti- 
schen bzw. hyponastischen Komponente im normalen Aufkriimmungs- 
vorgang noch nicht geniigend geklart. 


II. Abschnitt. 


Entwicklungsgeschichte der Schildblätter. 

Die Probleme, die in diesem Abschnitt zu erörtern sind, betreffen 
einerseits die Anlegung der Spreite und des Stieles an den Primordien der 
Schildblätter, andererseits die @liederung ihrer Lamina. Neben einfachen, 
ganzrandigen gibt es nämlich auch ,,zusammengesetzte“ (gegliederte) 
Schildblätter, d. h. solche, deren Spreite nach Art der Blätter von Aescu- 
lus gefingert ist!. 

Auf die Existenz gegliederter Schildblätter hat erstmals A. P. DE Can- 
DOLLE (16, S. 370) aufmerksam gemacht. Genauer untersucht wurden 
sie von TRÉCUL (144, S. 266) und EıcHLer (43, S. 17). Ihrem allgemeinen 
Aussehen nach sind sie handförmigen (palmaten) Laubblättern vergleich- 
bar, nur daß ihre Fiedern rund um den Blattstielkopf angeordnet sind. 


1 Gefiederte (pinnate) Schildblätter sind mir nur in einem Fall, bei Rodgersia 
pinnata, bekannt geworden. Vgl. unten S. 238 und Abb. 58. Übergänge zwischen 
gefingerten und gefiederten Formen kann man bei Rodgersia aesculifolia schön 
beobachten (Abb. 57). 

Die Blätter von Thalictrum peltatum und ähnlichen Arten (vgl. unten S. 234) 
gehören nicht hierher, da bei ihnen nur die Fiedern, nicht die Spreiten als ganze 
peltat gebildet sind. 
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ErcxLer hat deshalb für sie auch die Bezeichnung ,,zyklische Blätter“ 
eingeführt (Lupinus polyphyllus [Abb. 13], Oxalis lasiandra [Abb. 601], 
Arisaema consanguineum [Abb. 74 u. 75] und andere). 

Im Gegensatz zu den genannten Forschern möchte C. DE CANDOLLE 
in seiner Darstellung der Schildblätter (20) die gegliederten Formen nicht 
zu den peltaten Blättern rechnen. Obzwar er ihre hohe Ähnlichkeit mit 
den „eigentlichen‘‘ Schildblättern nicht verkennen kann, meint er doch, 
sie unterschieden sich von diesen „au même titre que les corolles poly- 
pétales different des corolles gamopétales“ (a. a. O., S.3). Der Entwick- 
lungsgeschichte wird in erster Linie die Entscheidung darüber zustehen, 





Abb. 13. Lupinus polyphyllus, Blattspreite. Verkl. 


ob eine solche Ausnahmestellung der gefingerten Schildblätter berechtigt 
ist. Jedenfalls gibt es zwischen ihnen und den ganzrandigen Formen, 
auch innerhalb engster Verwandtschaftskreise, alle Zwischenstufen, die 
von ganzrandigen über gelappte zu gefingerten Schildblättern führen. 
Als Beispiele seien hier schon die Arten der Gattungen Tropaeolum und 
Cacalia! genannt. 

Für die Auffassung der Schildform von besonderer Wichtigkeit ist 
eine Revision der bisherigen Darstellungen von der Anlegung und Glie- 
derung der Primordien peltater Blätter. Wir werden sehen, daß sie alle 
den gleichen Mangel aufweisen, auf die Plastik der Blattanlagen nicht ge- 
bührend Rücksicht genommen zu haben. Sonst wäre man vielleicht auch 


1 Vgl. S. 185ff. und S. 286ff. 
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auf die fundamentale Bedeutung, welche der Anlegung des Stieles fiir die 
spätere Blattform zukommt, aufmerksam geworden. 


1. Die Anlegung von Spreite und Stiel. 

Die Entwicklungsgeschichte eines schildförmigen Blattes wurde wohl 
erstmals von MERCKLIN (118, S. 59) am Beispiel von Tropaeolum majus 
beschrieben. Seine Darstellung ist reichlich unklar, namentlich wenn 
man sie mit der Schilderung vergleicht, welche etwas später TRÉCUL (144, 
S. 261) für diese und noch einige andere Pflanzen mit Schildblättern ge- 
geben hat. . 

Das junge Blatt von Tropaeolum majus bildet nach TRÉCUL ursprüng- 
lich sieben Spreitenlappen, die von der Spitze nach der Basis zu entstehen. 
„Mais pendant son accroissement, les deux lobes inférieurs tendent à se 
réunir. Par le gonflement des tissus intermédiaires du sommet du pétiole 
ils se rapprochent peu à peu et deviennent continus. Cette partie inférieure 
et transversale de la lame croissant avec les autres, on a une feuille 
peltée . . ‘2. 

Ganz ebenso kommt nach Trécut (143, 8. 145 und 144, $. 262) die 
Schildform der Blatter von Victoria regia und Nelumbium speciosum zu- 
stande. ,,Le limbe forme d’abord un bourrelet de chaque côté de la 
nervure médiane; les deux bourrelets se réunissent de la méme maniére 
que les deux lobes inférieurs de la feuille du Tropaeolum majus.“ 

Das Wesentliche an diesen Vorgängen besteht darin, daB, wie EICHLER 
(43, S. 17) sich ausdrückt, ,,die Innenfläche des Oberblattes an der Blatt- 
bildung? teilnimmt“, und zwar geschieht dies auf einer die beiden 
Spreitenränder an der Basis verbindenden Transversallinie. Es entsteht 
zwischen ihnen ein Transversal- oder Querwulst (EICHLER, a. a. O., S. 55), 
eine Erscheinung ganz ähnlich der, welche zur Anlegung totaler Stipeln ® 
führt, aber doch eine merkwürdige Ausnahme von dem gewöhnlichen 
Verhalten macht. 

Das Eigenartige daran sieht GoEBEL (57, S. 234) in der „Beteiligung 
eines Stückes Rückenfläche der Blattlamina‘‘ an der Herstellung der 
Blattspreite, und zwar faßt er den Transversalwulst als Neubildung auf, 
alseine akzessorische W ucherung, diean nicht peltaten Blättern unterbleibt. 
C. DE CANDOLLE (20, S. 2) deutet die Querwulstbildung am Primordium 
der Schildblätter ebenfalls als ,,développement secondaire“, dessen die 
gewöhnlichen Blätter, bei denen die Spreitenentwicklung sich nicht bis 
zur Mediane der Blattoberseite fortsetzt, nicht fähig sind. Die peltaten 
Blattorgane sind nach ihm ,,le type des phyllomes les plus développés". 

Damit, daß der Querwulst als ‚sekundäre‘ Bildung bezeichnet wird, 
ist aber nicht etwa eine Erklärung des entwicklungsgeschichtlichen Vor- 


1 Hervorhebung von mir. Tr. 2 Gemeint ist die Spreitenbildung. Tr. 
3 Vgl. oben S. 170. : 


Planta Bd. 17. 12 
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ganges, der die Peltation veranlaBt, gegeben. Denn gerade eine solche 
Neubildung bedarf der Aufhellung aus den bereits vorliegenden ,,pri- 

mären‘“ Organisationsverhältnissen. Außerdem ist der Querwulst, mit 
dessen Beobachtung man das Schildblattproblem gelést zu haben glaubte, 

eine Erscheinung zweiten Ranges, schon das Ergebnis der schildförmigen 
Spreitenanlegung. Für diese selbst ist maßgebend das Auftreten und die 
Form des Blattstieles. 

Zum besseren Verständnis des Folgenden wollen wir unserer Darstel- 
lung die Entwicklungsgeschichte eines gewöhnlichen Blattes mit bifa- 
zialem Stiel zugrunde legen und wählen dazu als Beispiel Cotinus Coggy- 
gria Scop. 











Abb. 14. Cotinus Coggygria. I Entfaltetes Laubblatt; II junges Blatt mit Spreite in Knospen- 
lage; ZII—V Blattanlagen verschiedenen Alters; VJ Längsschnitt durch eine Blattanlage nach 
Anlegung des Stieles. St Stiel, 8 Spreite. Sonstige Erklärung im Text. 


Das Blatt als Ganzes (Abb. 14 I) ist in eine Spreite und einen von 
dieser deutlich abgesetzten Stiel gegliedert, während der Blattgrund nur 
dürftig entwickelt ist. Die Spreitenränder laufen als kaum hervortretende 
Wiilste am Stiel herab, was besonders an jungen Blättern gut zu be- 
obachten ist (Abb. 14 IT). 

Was die Entwicklungsgeschichte dieses Blattes anlangt, so ist zu er- 
wähnen, daB es pleuroplast angelegt wird, d. h. es wird an ihm frühzeitig 
die mediane Region (der Stiel und die Mittelrippe des erwachsenen Blat- 
tes) im Wachstum gefördert, während die Spreitensiume zunächst nur 
als schmale Randwülste erscheinen. Sie scheiden die flache Oberseite der 
kompakten Anlage von der konvexen Unterseite und setzen sich von der 
Spitze des Blattes gleichmäßig bis zu seiner Basis fort (Abb. 14 III—V). 
Eine scharfe Grenze zwischen Spreite und Stiel ist deshalb auf frühen 
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Stadien nicht zu erkennen. Erst wenn die Randwülste im oberen Teil des 
jungen Blattes zu den beiden Spreitenflügeln auswachsen, beginnt die 
Stielregion, in welcher dieser Vorgang zugunsten einer kräftigeren Ent- 
wicklung der Mittelrippe unterbleibt, deutlich zu werden. Abb. 14 IT 
zeigt ein junges Blatt, an dem die Spreite bereits ihre einfach gefaltete, 
aus der Anlage der Randwiilste auf der Oberseite des Primordiums sich 
ergebende Knospenlage eingenommen hat. 

Zur Plastik der ganzen Blattanlage ist vor allem zu bemerken, daß 
ihre Oberseite flach ist, bzw. daß die Stieloberfläche mit der primordialen 
Spreitenfläche in eine Ebene fällt, wozu man die Abb. 14 VI vergleichen 
möge. Es ist das aus der ganzen Art und Weise, wie dieses Blatt entsteht, 
leicht verständlich, ist ja der Stiel im Grunde nur ein durch Hemmung 
des Flächenwachstums abgegrenzter Teil der Spreite. 


St 
nf” 


Abb. 15. Blattentwicklung von Tropaeolum majus (I—III) und Stephania ER (IV—V1I). 
Nähere Erklärung im Text. 





Auch die Anlagen der Schildblätter sind anfänglich bifazial. Es handelt 
sich um Primordien mit zwei getrennt voneinander verlaufenden Rän- 
dern. Beispielshalber sei auf die Abb. 15 I, a, 5 und IV verwiesen, welche 
dies für Tropaeolum majus L. und Stephania hernandifolia War. belegt. 
Der Blattgrund, an sich nicht gerade wohl entwickelt, ist mit der Achse 
im Konnex, so daß in unseren Abbildungen im wesentlichen das Ober- 
blatt sich darbietet. Dieses entwickelt sich in der Folge interkalar weiter, 
wobei vor allem der Stiel (St) zur Anlage kommt, der stets von vornherein 
als unifaziales Organ von zylindrischer Gestalt in Erscheinung tritt. Er 
hat also von Anfang an einen runden Querschnitt, wovon auch die Plastik 
der Blattanlage nachhaltig und für die weitere Entwicklung der Spreite 
maßgebend beeinflußt wird. 

Abb. 15 Ila und Va zeigen dies für Tropaeolum majus und Stephania 
hernandifolia auf Längsschnitten durch Blattanlagen, die eben in der An- 
12* 
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legung des Stieles begriffen sind. Zum Unterschied von einem Blatte mit 
bifazialem Stiel (wozu man den Längsschnitt durch eine ebenfalls bereits 
mit einem Stielprimordium versehene Blattanlage von Cotinus Coggygria 
[Abb. 14 VI] vergleichen möge) sehen wir, daß der Kontur des Stieles 
auf der Blattoberseite sich nicht geradlinig in den der Lamina fortsetzt, 
sondern vielmehr mit ihm einen annähernd rechten Winkel bildet. 

Der Grund hierfür ist darin zu suchen, daB die Spreite eine Fläche, 
der Stiel aber einen zylindrischen Körper darstellt. Und da auf der 
Unterseite der Anlage beide kontinuierlich ineinander übergehen, so 
muß auf der Oberseite der Ansatz notwendig in einem Winkel vor sich 
gehen. Für uns ist daran hauptsächlich das Verhalten der Spreiten- 
ränder von Interesse, das man auf Oberansichten der Blattanlagen 
studieren muß, wie sie in Abb. 15116 und V b für die beiden hier 
beispielshalber herangezogenen Pflanzen wiedergegeben sind. Es han- 
delt sich um dieselben Anlagen, die in Abb. 15 IIa und Va im Längs- 
schnitt gezeichnet sind. 

Aus diesen Abbildungen kann man entnehmen, daß die Ränder der 
Primordialspreite nicht etwa (wie bei Cotinus, Abb. 14 ITI—VI) am Stiel 
herablaufen, sondern an der Grenze von Spreite und Stiel zusammen- 
streben und ineinander übergehen, ohne daß sie auf diesem frühen Sta- 
dium als besondere Wülste hervortreten. Zwar sieht es, wenn man eine 
solche Anlage schräg von oben betrachtet, so aus, als ob ein Querwulst die 
beiden Spreitenränder an der Basis miteinander verbände, bei genauer 
Oberansicht aber ist davon nichts zu bemerken; man beobachtet ledig- 
lich, daß die Spreitenbasis vom Stiel in einem etwa rechten Winkel ab- 
gesetzt ist und deshalb zurückspringt 1. 

Für die schildförmige Anlegung des Blattes ist also die unifaziale Aus- 
bildung des Stieles, nicht eine Neubildung in Form eines Querwulstes 
verantwortlich zu machen. Dieser ist eine ganz sekundäre Erscheinung 
und wird erst sichtbar, wenn die Spreite bereits ins Flächenwachstum 
eingetreten ist. Alsdann wachsen nicht nur die freien Seitenränder vor, 
sondern erheben sich auch die auf der adaxialen Seite (der scheinbaren 
Oberseite) des Stieles miteinander verbundenen basalen Randabschnitte 
der Spreite und bilden einen die Rückenseite des Blattes überquerenden 
Transversalwulst. Längsschnitte durch Blattanlagen von Tropaeolum 
majus und Stephania hernandifolia gewähren auf diesem Stadium die in 
Abb. 15 III und VI festgehaltenen Ansichten. Der Transversalwulst (Q) 
an der Spreitenbasis ist darauf quer getroffen. 

Das Vorstehende zusammenfassend können wir sagen: Charakte- 
ristisch für die Anlagen der Schildblätter ist nicht so sehr das Auftreten eines 


ı Für die Blattanlagen von Hydrocotyle vulgaris hat auf diese Eigentümlich- 
keit GoEBEL (57, S. 235) aufmerksam gemacht, ohne aber eine Begründung dafür 
gegeben zu haben. 
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Querwulstes als die unifaziale Anlegung des Stieles, welche bedingt, daß die 
Spreitenränder, anstatt am Stiel herabzulaufen, auf einer transversalen 
Linie ineinander übergehen. Ein Querwulst wird sichtbar, wenn dieser 
Teil des Spreitenrandes ins Flächenwachstum eintritt. Auf diesem Sta- 
dium aber ist über die schildförmige Anlegung der Spreite längst ent- 
schieden. Eine Neubildung stellt der Querwulst nicht dar, vielmehr ist in 


ihm das Verschmelzungsprodukt der basalen Spreitenränder zu erblicken. 

Greifen wir hier noch einmal zurück auf die Stadien Abb. 15 III und 
majus (es könnten ebensogut andere Beispiele gewählt werden), nach 
denen in Abb. 16 I ein Schema gezeichnet ist. Es ist daran von Interesse, 
Ende des unifazialen Stieles, aufgerichtet zu denken ist, was nicht immer 
klar der direkten Beobachtung zugänglich zu sein braucht. Vom weiteren 
des Flächenwachstums auf der 
Ober- und Unterseite der Sprei- 
tenanlage, hängt es ab, welche 
Blattform entsteht: ein Schild- 

74 
halten die Spreitenränder ihre °\ Hr 2 
ursprüngliche Richtung auch I 7 
Abb.16. Schema zur Erläuterung des Zustandekommens 

des Blattes bei, so kommt ge- ähnlichen Anlagen (J). Q Querzone der Spreitenanlage, 
mäß Schema Abb. 16II ein To a 
weiter die Rede sein soll. Wächst dagegen die Oberseite der embryo- 
nalen Spreite stärker als die Unterseite, so wird die Anlage tellerförmig 
Spreite Beispiele abgeben. Zugleich wird aus dem Schema verständlich, 
daß solche Schildblätter häufig eine Neigung zur Trichterform zeigen, 
ferner Umbilicus pendulinus (Abb. 43 III), von dessen Blatt TRÉOUL (144, 
S. 263) sagt, es sei ,,trés souvent infundibiliforme“. 
Richtung der Spreitenränder im weiteren Verlauf des Entwicklungsganges 
festgehalten werden; allerdings ist dies nur bei gefiederten bzw. tief ge- 
gemeinsame Spreitenfläche klein bleibt und die Ausgestaltung des Blatt- 
randes in den Spreitengliedern vor sich geht. Fiedern und Lappen solcher 
und nehmen schließlich eine charakteristische Knospenlage ein, wofür 
Beispiele in Ricinus communis (Abb. 17I), Lupinus angustifolius 





VI der Blattentwicklung von Stephania hernandifolia und Tropaeolum 
daß der basale Teil des Randes (Q), gemäß seiner Entstehung aus dem 
Verlauf des Wachstums, insbesondere von dem Verhältnis der Intensität 
blatt oder ein Schlauchblatt. Be- 
während der Weiterentwicklung ia. (777) baw. schlauchförmiger (11) Blätter aus 
Schlauchblatt zustande, eine Blattform, von der im VII. Abschnitt 
(Abb. 16 III), wofür Stephania und andere Schildblätter mit ungeteilter 
z.B. bei Begonia socotrana (Abb. 61 I, II), Utricularia peltata (Abb. 64), 
Es kann aber auch bei eigentlichen Schildblättern die ursprüngliche 
lappten Formen möglich, weil bei ihnen die den Fiedern oder Lappen 
Schildblätter wachsen in der ursprünglichen Richtung ihrer Anlage weiter 
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(Abb. 17 IT) und Rodgersia aesculifolia (Abb. 17 IIT) gegeben sind; letz- 
tere ist vor allem im Vergleich zu der später mit ungeteilter Spreite ver- 
sehenen Rodgersia tabularis interessant, deren Randlappen schon von 
vornherein infolge stärkerer Flächenentwicklung der Spreitenoberseite 
ausgebreitet und nicht gefaltet sind (Abb. 17 IV). Erst bei der Entfal- 
tung der Spreite breiten sich die Fiedern der erwähnten gegliederten 





Abb. 17. Junge Stadien der Blattentwicklung. I Ricinus communis; II Lupinus angustifolius 
(nach EıcHLER); III Rodgersia aesculifolia; IV Rodgersia tabularis. M Mittellappen der 
Spreite. 1, 1’; 2, 2’ usw. Seitenlappen der Spreite. Q Quertieder. St Stiel. In O laufen in III 

und IV die Ränder des Blattgrundes zusammen. Stark vergr. 
Schildblätter flach aus und stellen eine durch Einschnitte zerteilte Schild- 
fläche dar. 

Wenn wir abschließend den Inhalt dieser entwicklungsgeschichtlichen 
Ausführungen in Beziehung setzen zu dem, was der I. Abschnitt lehrte, 
so zeigt sich, daß die Entwicklungsgeschichte die dort am Schlusse ge- 
gebenen Schemata zur Veranschaulichung des Zusammenhanges zwischen 
Spreitenbildung und Blattstielbau vollauf bestätigt und verständlich 
macht, daß die Grenzen zwischen Schildblättern und gewöhnlichen, mit 
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unifazialen Stielen ausgestatteten Blattern vielfach nicht scharf zu ziehen 
sind, d. h. es braucht ein Blattorgan, das als Schildblatt angelegt wird, 
nicht notwendig zu einem solchen auch auszuwachsen. Es wird darauf 
ankommen, inwieweit die Region des ‚„‚Querwulstes‘ in das Spreiten- 
wachstum mit einbezogen wird. Fälle dieser Art werden uns in den Ab- 
schnitten ITI, IV und V noch eingehend beschäftigen. 


2. Die Gliederung der Spreite. 


Nachdem im vorausgehenden Kapitel die allgemeinen Gesichtspunkte, 
welche für das Verständnis der Entwicklungsgeschichte der Schildblätter 
von Wichtigkeit sind, entwickelt wurden, sind nunmehr noch die Be- 
ziehungen zwischen gegliederten und ungegliederten Formen zu klären, 
die beide in großer Mannigfaltigkeit sogar innerhalb ein und derselben 
Gattung nebeneinander bestehen können. 

Teilweise hat man angenommen, daß die Schildform der Blätter eine 
relativ spät erworbene sei. GOEBEL (57, S. 235) führt als Beispiele T'ro- 
pasolum und Umbilicus an, zwei Pflanzen mit ungegliederten Schild- 
blättern, die aber in der Jugend gegliederte Blätter besitzen wie ver- 
wandte Arten, woraus geschlossen werden kann, daß die Entwicklungs- 
geschichte den phylogenetischen Werdegang dieser Blattformen sozu- 
sagen wiederholt. Wenn man auch MassarTts Einwand gegen diese An- 
schauung (114, 8. 228) als nicht gerade beweiskräftig befinden wird, so 
wird man andererseits doch auch zugeben müssen, daß sie von keiner 
allzugroßen Bedeutung für das Verständnis der Schildblätter ist. Zweifel- 
los gibt es neben den in der Jugend gegliederten, also sekundär ganz- 
randigen Formen auch primär ganzrandige Schildblätter, gleichgültig ob 
diese in dem phylogenetischen Entwicklungsgang des höheren Pflanzen- 
reiches relativ früh oder aber spät aufgetreten sind. 

Zum Unterschied von den sekundär ganzrandigen Schildblättern ist 
an den primär ganzrandigen auch entwicklungsgeschichtlich keine Glie- 
derung nachweisbar. Die Spreite ist von vornherein einheitlich und be- 
hält diese Ausbildung auch im erwachsenen Zustande bei, höchstens daß 
bei der Ausgestaltung des Randes eine unbedeutende Zähnung oder Buch- 
tung sich einstellt. 

Die primär ganzrandigen Schildblätter gehören im allgemeinen Ver- 
wandtschaftskreisen mit ungegliederten Blattspreiten an. Als Beispiele 
seien genannt die Piperaceen (Peperomia-Arten), Menispermaceen und 
Nymphaeaceen. Für letztere können wir auf die Darsteliung der Ent- 
wicklungsgeschichte von Nelumbium speciosum bei Wicanp (159, S. 16) 
und von Nymphaea lotus auf S. 203 dieser Abhandlung verweisen, ferner 
auf Abb. 18, in der die Entwicklungsgeschichte des Blattes von Stephania 
hernandifolia (Menispermaceae) dargestellt ist. 

Auch bei den Araceen, die mit einer Ausnahme (Arisaema consangui- 
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neum SCHOTT)! primär ganzrandige Schildblätter besitzen, treten diese 
an Arten auf, deren engere Verwandtschaft ebenfalls ungegliederte Blatt- 
spreiten aufweist (Ariopsis, Alocasia, Caladium, Colocasia, Gonatanthus, 
Remusatia, Steudnera). Als Beispiel sei die Entwicklungsgeschichte des 
Blattes von Ariopsis peltata Nımmo angefiihrt?. Wie es sich mit Anthu- 
rium erystallinum LINDEN et ANDRE f. peltifolium ENGL. verhält, das zwar 
nur ganz schwach schildförmige, im erwachsenen Zustand ungeteilte 
Blattspreiten aufweist, bedürfte der Untersuchung*. Ausgeschlossen ist 
es nicht, daß in der Jugend die Andeutung einer Gliederung wahrzu- 
nehmen ist, nachdem andere Arten der Gattung, z. B. A. digitatum 





Abb. 18. Stephania hernandifolia. I Entfaltete Blattspreite; // junges Blatt von der Unter- 
seite; III dasselbe von der Oberseite; ZV und V ältere Stadien. Q in V Querzone der Spreite. 
Die Anlagen III und IV sind noch nicht schildförmig. Vergr. in J '/2fach, in Z1— V fach. 
G. Don und A. podophyllum Kuntu, gegliederte bzw. tief gelappte Blät- 
ter haben. 

Für sekundär ganzrandige Schildblätter wird neben Hydrocotyle vul- 
garis und Umbilicus pendulinus seit langem Tropaeolum majus als Muster- 
beispiel angegeben. Auch Arten der Gattung Passiflora gehören hierher, 
z. B. P. Hahnii Mast. (Abb. 19 II) und P. coriacea Juss. (Abb. 19 III 
und IV). Während nämlich die Blätter von P. racemosa Bror. (Abb. 19 I) 
deutlich dreilappig sind, kann man die drei Spreitenzipfel bei P. Hahnii 
im erwachsenen Zustande nur noch an den drei kurzen Spitzen des Blatt- 
randes (S, S; und 8,) erkennen, in welche die drei Hauptnerven auslaufen. 
Bei P. coriacea sind zwar die seitlichen Lappen (S,, Sz) kräftig entwickelt, 


1 Vgl. unten S. 258 und Abb. 74. 
2 Vgl. unten S. 199f. und Abb. 31 II, III. 
3 Mir stand kein Material dazu zur Verfügung. 
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dagegen tritt der Mittellappen in die kleine Spitze bei S zuriick, so daB 
das Blatt im ganzen doch wieder als ganzrandig erscheint. 

Die Gattung Tropaeolum ist deshalb besonders interessant, weil in 
ihr alle Übergänge von gefingerten zu sekundär ganzrandigen Schild- 
blattern vorhanden sind, die sämtlich von einer ähnlichen Form der 
Primordialspreite ausgehen. 

An einer jungen Spreite von T. majus (Abb. 20 I) ist anfänglich ein 
Endlappen (E) vorhanden, auf welchen nach der Basis zu kleinere Seiten- 








D 
Abb. 19. Blätter verschiedener Passiflora-Arten. I P. racemosa; II P. Hahnii; 
III, IV P. coriacea. D Drüsen des Spreitenrandes. Sonstige Erklärung im Text. !/s nat. Gr. 


lappen (8:81, S282, 8,8, usw.) folgen. Schließlich (Abb. 20II und IIT) 
sind seitlich vom Endlappen drei Paare von Seitenlappen, im ganzen 
also sieben Spreitenglieder, vorhanden, deren unterste durch den bekann- 
ten ‚„‚Querwulst‘‘ (W) miteinander in Verbindung stehen. Das Blatt ist 
damit schildförmig geworden. 

Es hängt nun ganz von der Verteilung des Wachstums ab, ob aus 
einer solehen Anlage ein gefingertes, ein gelapptes oder ein ganzrandiges 
Schildblatt hervorgeht. Bei 7. majus L. (Abb. 21 I) entwickelt sich vor 
allem die den Randgliedern gemeinsame Grundfläche der Lamina, was 
zur Folge hat, daß die embryonale Gliederung der Spreite sich im Ver- 
laufe ihrer Ausgestaltung mehr und mehr verliert, bis sie an einem er- 
wachsenen Blatt nur noch in der stumpf-siebeneckigen Umrißform der 
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Spreite zum Ausdruck kommt. Einen mathematischen Ausdruck für die 
Altersveränderung haben SMIRNOV u. ZHELOCHOVTSEV (139) im Kon- 
choidenprinzip gefunden. 

Ebenfalls ganzrandig ist das Laubblatt von 7’. infundibularum RusBy 
(Abb. 21 II). Es ist zwar schildförmig angelegt, aber die Querverbindung 
der basalen Spreitenzipfel entwickelt sich nur zu einem äußerst schmalen, 





Abb. 20. Tropaeolum majus, Blattentwicklung. St Stiel. Sonstige Erklärung im Text. 
Stark vergr. 

den Blattstielkopf vorn umgebenden Saum. Außerdem dürften hier, wie 
aus der Nervatur (es sind fünf Hauptnerven vorhanden) geschlossen wer- 
den kann, die Spreitenglieder nur in der Fünfzahl auftreten. Für andere 
Arten, z. B. T.coccineum Huaues (Abb. 21 III), ist anzunehmen, daß 
die Spreite nur dreiteilig angelegt wird und so zur Schildform des fertigen 
Blattes sich ausgestaltet, ähnlich also sich verhält wie die Primärblätter 
von T. majus!. 


1 Vgl. dazu unten S. 222 und Abb. 46 III. 
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Ein Blatt, an dem das bei der Anlage vorhandene Größenverhältnis 
zwischen den Zipfeln und ihrer gemeinsamen Fläche auch im erwachsenen 
Zustande noch erhalten ist, besitzt 7’. peregrinumL. (Abb. 21 IV), an das 





Abb. 21. Blätter verschiedener; Tropaevlum-Arten. I T. majus; II T. infundibulum ; 
III T. coccineum; IV T. peregrinum; V T. tricolor; VI T. ciliatum; VII T. polyphyllum ; 
VIII-X T. pentaphylium. I, IIL’IV, VI V2 nat. Gr., II, VII—X 1; vat. Gr., V Vergr. 2 fach. 


sich Formen wie 1’. tricolor Sw. (Abb. 21 V) und T'. ciliatum R. et P- 
(Abb. 21 VI) anschließen lassen mit Blättern, die den Übergang zu den 
gefingerten Arten vermitteln. 
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Bei 7. polyphyllum Cav. (Abb. 21 VII), das im übrigen durch vier 
Paare von Seitenfiedern ausgezeichnet ist, ist noch eine kleine Basal- 
flache zu erkennen, die auch nach der Oberseite einen schmalen Schild- 
auswuchs bildet. Dagegen entspringen bei 7’. pentaphyllum Lam. 
(Abb. 21 VIII) die kurz gestielten Fiedern unmittelbar dem Blattstiel- 
kopf, d. h. es wird ihr entwicklungsgeschichtlich auch hier nachweisbarer 
gemeinsamer Spreitenanteil zugunsten der Fiedern vollständig unter- 
drückt. Es kommt bei dieser Pflanze auch vor, daB auBer der Endfieder 
nur zwei Seitenfiedern entstehen und der Querwulst am fertigen Blatt 
als vierter, der Endfieder gegeniiberstehender Blattabschnitt erscheint 
(Abb. 21 IX)1. 

Dieses Beispiel dürfte genügen, um der von C. DE CANDOLLE ver- 
tretenen, schon auf 8.176 erwähnten Ansicht, die gefingerten Schild- 
blätter seien aus dieser Kategorie von Blattformen auszuscheiden, den 
Boden zu entziehen. Sie erledigt sich ja schon damit, daß auch die voll- 
flächigen Schildblätter hier als gegliederte beginnen 

Gefingerte Schildblätter kommen auch in anderen Verwandtschafts- 
kreisen zahlreich vor, in besonders üppiger Ausbildung bei Lupinus- 
Arten, z. B. L. polyphyllus Lin. (Abb. 13), sowie bei Arisaema con- 
sanguineum SCHOTT, worauf im VI. Abschnitt noch einzugehen sein wird. 
Auch die peltat-digitaten Blattformen der Oxalideen und die pinnaten 
Blätter der Rodgersien werden dort Berücksichtigung finden. 

Hier müssen wir schließlich noch die Frage nach der Anlegungsfolge 
der Fiedern bei den gegliederten Schildblättern erörtern. Nach verein- 
zelten Angaben in der Literatur gehören sie alle dem basipetalen Ver- 
zweigungstypus an, mit der einzigen Ausnahme von Podophyllum pelta- 
lum L., für das TRÉOUL (144, S. 264) simultane Anlegung der Spreiten- 
zipfel festgestellt hat. Seine Beobachtungen wurden von CITERNE (31a) 
und TISCHLER (142b) bestätigt. Zweifellos ist es richtig, daß die Mehrzahl 
der gegliederten Schildblätter sich basipetal entwickelt. Es ist, vom 
simultanen Modus abgesehen, aber auch der divergente Typ vertreten, 
besonders in der Familie der Compositen, wo er auch an epeltaten 
Blättern ziemlich verbreitet zu sein scheint (Achillea, Pyrethrum). 

Als Beispiel für basipetale Anlegung der Randglieder ? lernten wir schon 
Tropaeolum majus kennen, es soll hier als weiteres Bryophyllum crenatum 


1 Daß bei den fünfzähligen Blättern dieser Pflanze wirklich der Querwulst 
in die beiden Basalfiedern sozusagen aufgeteilt wird, geht daraus hervor, daß 
dieses Fiederpaar gelegentlich „verwachsen“ ist, d. h. auf gemeinsamer Basis, 
eben dem Querwulst, sich emporgehoben hat (Abb. 21 X). — Vierlappige Blätter 
nach Art derjenigen in Abb. 21 IX kommen neben fünfteiligen auch bei Hydro- 
cotyle asterias Cuam. et ScHL. vor. ‚Vgl. dazu Bırrer (7a, S.75 und Taf. V, 
Abb. 9 und 10). 

2 Es sei betont, daß auch primär ganzrandige Schildblätter diesem Typus 
der S preitenentwicklung folgen. TrécuL (144, S. 264) erwähnt dies für die Blätter 
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Baker besprochen werden, auch deshalb, weil sich an dieser Pflanze 
interessante Beziehungen zwischen Peltation und Diplophyllie ergeben. 

Abb. 22 I stellt ein noch sehr junges Blatt dar, an dem sich auch die 
für die Schildblätter so charakteristische Plastik der Blattanlagen gut 
aufzeigen läBt. Der Stiel ist rund und bereits beträchtlich in die Lange 
gewachsen, die Spreite sitzt ihm im Winkel an und umfaBt sein oberes 
Ende mit ihren an der Basis verschmolzenen Randern. Ein Querwulst 
ist in Übereinstimmung mit dem, was auf 8. 180 gesagt wurde, noch nicht 
vorhanden. Von dem mächtigen Endlappen abgesehen, haben sich zwei 
bis drei Paare von Seitenfiedern gebildet, unter ihnen ist der Rand noch 
embryonal. 

In Abb. 22 II ist die Entwicklung schon beträchtlich weiter gediehen, 
der Rand weist sieben Paare von Seitenfiedern auf und ist im Begriff, 
auch aus seinem transver- 
salen basalen Abschnitt 
solche auszugliedern. Ein 
Querwulst ist auch jetzt 
noch nicht vorhanden. Das 
junge Blatt kann iibrigens 
auf dieser Differenzierungs- 
stufe stehen bleiben und so 
zum fertigen Organ sich 
ausgestalten, was an den 
Primärblättern, auch an 
den ersten Blättern von 
Seitentrieben (Abb. 23 III) metarens ka Text Vous tn'l Sofech, le IT itech, ia 
und den Hochblättern die ee 
Regel ist. An den Folgeblättern geht die Entwicklung weiter, was darin 
sich kundtut, daß auch das transversale Stück des Randes zur Aus- 
gliederung von Zähnen übergeht (Abb. 22 III). Es gibt dann zwei 
Möglichkeiten: Entweder die ganze Querzone wächst zu einem Laminar- 
saum aus und es entsteht ein Schildblatt (Abb. 23 I), oder es wird in der 
Mediane ein Einschnitt ausgespart (Abb. 23 II), also nicht ein Schild- 
blatt, sondern eine Blattform gebildet, die grundsätzlich mit einer herz- 
förmigen Spreite übereinstimmt, mit dem Unterschied, daß die basalen 
„Ohren“, anstatt sich flach auszubreiten, aufgerichtet sind — eine Er- 
scheinung, die mit der aufrechten Orientierung der Ränder am Spreiten- 











der Nelumbium-Arten: „leurs nervures principales, qui rayonnent de l’extrémité 
du pétiole, apparaissent de haut en bas“. 

Eine Mittelstellung zwischen dem pleuroplasten und basipetalen Typ nehmen 
die Schildblatter von Stephania hernandifolia ein (vgl. S. 183 und Abb. 18). Der 
Mittelnerv ist an ihnen früh entwickelt, schon zu einer Zeit, wo die Spreiten- 
säume noch im Wachstum begriffen sind. Ihre Ausgestaltung geht von der Spitze 
nach der Basis vor sich. 
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grund im Zusammenhang steht. Ein solches Blatt ist morphologisch iden- 
tisch mit dem einer diplophyllen Caltha, etwa von C. novaezelandiae1, wo 
für die Diplophyllie die gleichen Baueigentiimlichkeiten maBgebend sind. 

Ahnlich wie Bryphyllum crenatum verhält sich B. Daigremontianum 
Bere. Neben epeltaten Primär- und Hochblättern (Abb. 23 V) kommen 
diplophylle Formen, Schildblätter und Ubergangsbildungen zwischen 
diesen beiden (Abb. 23 IV) 
vor. 

Den basipetalen Schild- 
blattern lassen sich die vom 
simultanen Typ anschlie- 
Ben, für die bisher Podo- 
phyllum peltatum L. als ein- 
ziger Fall angegeben wurde. 
Bei P.Emodi Walz. und 
wahrscheinlich auch den an- 
deren Arten der Gattung 
werden aber ganz ähnliche 
Verhältnisse angetroffen. 
Die grundständigen Laub- 
blätter beider Arten sind 
äuBerlich betrachtet ziem- 
lich verschieden. Bei P. 
Emodi (Abb. 241) besteht 
die Spreite aus drei Lappen : 
einem End- (E) und zwei 
Seitenlappen (S, und 8), 
. die von ersterem durch tiefe 
- Einschnitte getrennt sind. 
Die Seitenlappen sind be- 

Tatas BEE tore trächtlich gréBer als der 
Endlappen und stehen durch einen schmalen Schildauswuchs an der Basis 
miteinander in Verbindung. Dieser ist an den sonst gleichgestalteten 
Stengelblättern bliihender Pflanzen’ vollkommen reduziert oder als 
äußerst schmaler Saum eben noch erkennbar. 

An den grundständigen Blättern von P. peltatwm (Abb. 24 II) fällt 
zunächst die große Zahl der Lappen auf, die im übrigen stark wechseln 
kann, je nach der Größe des Blattes bzw. des Blattstielumfanges?. Die 














1 Vgl. hierzu die Ausführungen bei TROLL (149, S. 354, besonders S. 378). 

2 Nach TıscHLer (142b, S. 110) kann auch eine Verminderung in der Zahl 
der Blattlappen eintreten, und zwar dadurch, daß einzelne Fiederprimordien früh 
verkümmern. So z. B. kommen vierlappige, an Diphylleia cymosa (Abb. 24 V) 
erinnernde Blätter dadurch zustande, daß der Mittellappen ausfällt. 
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Lappen selbst sind ziemlich schmal und an ihrem Ende meist flach ein- 
geschnitten. An ihrer Basis sitzen sie einem gemeinsamen Spreitenschild 
an, der auf der adaxialen Seite schmäler ist als auf der abaxialen. Die 
Blätter des Blütenstengels sind durchweg einfacher gestaltet. Nament- 





Abb. 24. I Spreite eines grundständigen Blattes von Podophyllum Emodi, II von Podo- 

phyllum peltatum ; III Blatt vom Blütensproß von Podophyllum peltatum ; IV Primärblatt von 

Podophyllum peltatum (nach HOLM); V Grundblatt von Diphylleia cymosa. Erklärung im Text. 
Sämtlich stark verkl. 


lich weisen sie gewöhnlich bedeutend weniger Lappen auf (Abb. 24 ITT). 
Auch die Schildform der Spreite ist reduziert und teilweise gänzlich aus- 
gelöscht. 

Die Primärblätter von P. Emodi wurden von Dickson (35a, S. 130) 
und Lussock (106, 1, S. 113f.) geschildert. Sie sind darnach bereits 
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peltat und im allgemeinen den späteren Laubblättern recht ähnlich, 
höchstens daß die Spreitenlappen weniger stark hervortreten. Derartiges 
hat TisoLer (142b, S. 114) beobachtet. Bei P. peltatum dagegen weicht 
die Gestalt der Primärblätter (Abb. 24 IV) erheblich von der Folgeblatt- 
form ab. Zwar sind auch sie schon schildförmig entwickelt, aber statt 
eines Mittellappens zeigt die Spreite einen tiefen medianen Einschnitt, 
dergestalt in auffallender Weise an die Folgeblätter der verwandten 
Diphylleia cymosa (Abb. 24 V) erinnernd. Leider ist ihre Entwicklungs- 
geschichte unbekannt. Es wäre interessant, ob sie von der der Folge- 
blätter abweicht und Ähnlichkeit mit der Laubblattentwicklung von 
Diphylleia (S. 194 und Abb. 26) aufweist. 

Wir wollen unserer Darstellung Tr&cuts Beschreibung (144, S. 265) 
der Blattentwicklung von P. peltatum zugrunde legen; unsere eigenen 
Untersuchungen erstrecken sich hauptsächlich auf P. Emodi. Jedoch 
reichte zu einer endgültigen Entscheidung der Frage, ob hier wirklich 
streng simultane Entwicklung vorliegt, leider mein dem Münchener Gar- 
ten entstammendes spärliches Material nicht aus. Die Blätter dieser 
Pflanzen sind aber auch sonst merkwürdig genug, um hier eingehender 
geschildert zu werden. 

Nach TRÉOUL schreitet der Blattstiel allen anderen Teilen des Blattes, 
insbesondere der Spreite, in der Entwicklung voran. ‚Ce petiole con- 
stitue d’abord une proéminence de tissu utriculaire près de l’extr&mite 
du rhizome ; quand cette proéminence a acquis une certaine hauteur, elle 
se couronne d’un bourrelet circulaire égal dans tout son pourtour. Puis 
de ce bourrelet naissent simultanément six ou sept petites protubérances 
qui représentent les lobes de la feuille. Pendant que le pétiole s’allonge, 
ces lobes grandissent aussi; ils s'étendent verticalement sur le pétiole, 
autour duquel ils descendent de manière à l’envelopper plus ou moins 
complètement.‘ s 

Darnach würde der Entwicklungsgang des Blattes von P. peltatum 
erheblich von den Verhältnissen abweichen, die sonst allgemein die 
Regel sind. Dies ist aber, wie ich mich selbst überzeugen konnte, tat- 
sächlich nicht der Fall. Denn wenn wir in Tricuts Darstellung die 
seit EICHLER üblichen Begriffe einführen, so würde sie etwa folgender- 
maßen lauten: Nachdem das Blatt am Vegetationspunkt als Primor- 
dium hervorgetreten ist, gliedert es sich in einen unteren, kapuzen- 
förmigen Abschnitt, der den Vegetationspunkt ringwallartig umgreift 
und über ihn herwächst (Unterblatt, TRÉCULS ,,proéminence de tissu 
utrieulaire près de l’extrémité du rhizome‘“), und in einen apikalen 
Fortsatz, das Oberblatt. Dieses ist zunächst einfach, differenziert sich 
aber bald weiter, indem an seiner Basis (am Übergang zum Unterblatt) 
der unifaziale Stiel angelegt wird, über dem die Spreite als ,,bourrelet 
circulaire égal dans tout son pourtour“ entsteht. An diesem Ringwall 








Morphologie der schildférmigen Blätter. 193 


nun werden weiterhin die Spreitenlappen gebildet (,,six ou sept petites 
protubérances“‘) 1. 

In Abb. 25 I und IT ist ein junges Blatt von P. Emodi in seitlicher An- 
sicht und schräg von oben gesehen dargestellt. Merkwiirdig daran ist zu- 
nächst der apikale Hôcker (H), den man für die Blattspitze halten könnte. 
Diese liegt aber bei S. Der Hocker H ist nichts weiter als die gemeinsame 
Grundfläche der Spreitenzipfel, die hier und ebenso bei P. peltatum an- 
statt als ebene oder gar konkave Fläche als eine Hervorragung sich dar- 
bietet. Es kommt darin eine starke Förderung der Spreitenoberseite zum 
Ausdruck, die später auch die schirmförmige Knospenlage der Zipfel bei 





Abb. 25. I-IV Podophyllum Emodi, Stadien der Blattentwicklung; V junges Blatt von Podo 
phyllum peltatum. G Blattgrund; St Stiel; Sp von den Rändern des Blattgrundes gebildeter 
Spalt; P nächst jüngere Blattanlage. Sonstige Erklärung im Text. Sämtlich stark vergr. 


P. peltatum (Abb. 25 V) bzw. die Pilzhutform der Spreitenknospe bei 
P. Emodi (Abb. 25 III und IV) verursacht. 

Einen deutlichen Ringwulst, welcher der Anlegung der Spreitenzipfel 
vorausgeht, konnte ich bei P. Emodi nicht sehen. Die in Dreizahl vor- 
handenen Zipfelprimordien treten schon früh hervor und scheinen tat- 
sächlich simultan (‚comme un verticille de feuilles“, TRÉOUL) zu ent- 
stehen. Darauf aber kommt es nicht so sehr an; denn auch sonst ist an 
dreizähligen Blättern nur selten ein Intervall zwischen der Bildung der 


1 Tekours Ansicht, daß das junge Blatt anfänglich allein aus dem Blattstiel 
bestehe, dürfte auf den unifazialen Bau des Stieles zurückzuführen sein, der auch 
die Gestalt des Blattgrundes beeinflußt. Dessen Ränder, die am Übergang ins 
Oberblatt (den Stiel) miteinander verschmelzen, liegen so dicht aneinander, daß 
der Anschein erweckt wird, als sei die Aushöhlung des Unterblattes überhaupt 
nach außen nicht offen. Die Anlage erscheint im ganzen als stielartiges Organ 
mit hohler (,,utriculaire“) Basis. 


Planta Bd. 17. 13a 
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Endfieder und ihrer beiden Nachbarfiedern zu beobachten. Es künnte 
deshalb das Stadium Abb. 25 I auch so gedeutet werden, daB die beiden 
Seitenfiedern ($,, S,) zwar nach der Endfieder (S) auftreten, daß aber das 
zeitliche Intervall auBerordentlich klein, gleichsam ein Differential, ge- 
worden ist. Es würde sich dann um einen Grenzfall von basipeteler An- 
legung der Spreitenglieder handeln. 

Die Frage nach der simultanen Entstehung der Spreitenglieder ist an 
P. Emodi also nicht zu entscheiden. Besser geeignet wire P. peltatum, 
weil bei dieser eine gréBere Zahl von Blattlappen gebildet wird und sich 
dabei zeitliche Abstände zeigen müBten, wenn die Anlegung sukzedan, 
nicht simultan vor sich gehen sollte. Ich möchte indes Tricuts Angaben 
gar nicht ernstlich in Zweifel ziehen. Essprechen dafür ja schon die eigen- 





Abb. 26. Diphylleia cymosa, Stadien der Blattentwicklung. IZ und IV von der abaxialen Seite. 
@ Blattgrund; St Stiel; Q Querzone des Spreitenrandes. Sämtlich stark vergr. 


artige Plastik des ganzen Blattprimordiums und die Tatsache, daß die 
Spreite an ihm von vornherein senkrecht zur Stielachse orientiert ist, 
derentwegen das Laubblatt von Podophyllum, insbesondere von P. pelta- 
tum, den vollkommensten Typus des zyklischen Blattes darstellt, den 
wir kennen. 

Zur Ergänzung des Vorstehenden sei noch auf die Blattentwicklung 
einer verwandten, ebenfalls zu den Berberidaceen gehörenden Pflanze, 
der Diphylleia cymosa Micux., eingegangen!. Ihre ebenfalls schildför- 
migen Spreiten sind besonders dadurch merkwürdig, daß sie durch tiefe 
mediane Einschnitte von der Basis und Spitze her in zwei Flügel gespal- 
ten erscheinen (Abb. 25 V). Abb. 26 I und II zeigt eine junge Blattanlage 
in Vorder- und Rückenansicht. Über dem Blattgrund ist bereits ein 
kurzer, runder (d.h. unifazialer) Stiel entstanden, der oben das durch 


1 Vgl. dazu auch die Angaben von CITERNE (31a) und TıscHLer (142b, 
S. 119). 
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einen Querwulst (Q) peltat gewordene Spreitenprimordium trägt. An 
diesem ist ein geschlossener Rand vorhanden, der an den Flanken der 
Spreite und unter der Spitze (Abb. 26 II) zurückgeschlagen ist. 

Im weiteren Verlauf der Spreitenentwicklung von Diphylleia fällt be- 
sonders das ungleiche Wachstum des Spreitensaumes auf. Er verbreitert 
sich namentlich an den Flanken, in der Mediane bleibt er sowohl an der 
Basis wie an der Spitze schmal, wie aus Abb. 26 III und IV zu ersehen 
ist. Auf diesem Stadium sind auch schon die Randzähne der Spreite ent- 
standen. In ihrer Anlegung konnte ich aber eine bestimmte Reihenfolge 
nicht erkennen. Die Knospenlage der Spreite ist hier also eine ähnliche 
wie bei Podophyllum, im übrigen jedoch erweist sich das Blatt von Di- 





Abb. 27. Senecio tropaeolifolius, Blattspreiten. 1, 2. 3 bzw. 1’, 2’, 3’ Randglieder 1. Ordnung; 
la, 1b, bzw. l’a, 1’b usw. Randglieder 2. Ordnung. ?/s nat. Gr. 

phylleia als bedeutend weniger abgeleitet als in jener Gattung. In seiner 
äußeren Form ist es mit den Primärblättern von Podophyllum peltatum 
(Abb. 25 IV) identisch. 
Es erübrigt nun noch, auf die divergente Anlegung der Spreitenglieder 
bei Schildblättern einzugehen. Sie findet sich bei Corylus Avellana* und 
vor allem in der Familie der Compositen, die mehrere derartige Fälle um- 
schließen dürfte. Wir konnten davon aber nur Senecio tropaeolifolius 
Mo.Owax entwicklungsgeschichtlich untersuchen. 

Die Laubblätter dieser Pflanze haben eine recht verschiedene Gestalt, 
namentlich ist die Ausbildung und Zahl der Randzähne der Spreite groBen 
Schwankungen unterworfen (Abb. 27). Sie treten ähnlich wie bei Tro- 








1 Vgi. darüber unten S. 214 und Abb. 42. 


13* 
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paeolum majus auf den Jugendstadien (z. B. Abb. 28 VI) viel auffallender 
in Erscheinung als am erwachsenen Blatt. 


An der jugendlichen Spreite (Abb. 28) werden zuerst zwei nahe der 
Basis gelegene Hervorragungen des Randes sichtbar (1, 1’). Sie geben 
der Spreitenanlage einen dreieckigen Umriß. Kurz nach ihnen bilden sich 
etwas höher am Blattrand zwei weitere Lappen (2, 2’), so daß das Blatt 
zunächst akropetal sich zu entwickeln scheint (Abb. 28 I). Das nächste 


W. Troll: 





Abb. 28. Senecio tropaeolifolius, Blattentwicklung. Erklärung siehe Abb. 27 und Text! 
Vergr. in I—IV 26fach, in VW 10fach, in VI 6fach. 


Zipfelpaar entsteht nun aber nicht über dem zweiten, sondern geht aus 
der Basis der Spreite unter dem ersten hervor (3, 3’ in Abb.28II und III), 
indem fast gleichzeitig eine saumartige Querverbindung (Querwulst) 
zwischen den beiden Zipfeln entsteht, womit das Blatt seine Schildform 
erlangt. 

Fortgeschrittenere Stadien zeigen die Figuren Abb. 28 IV und V. 
Man ersieht hieraus, daB über den Gliedern 2, 2’ nochmals Lappen hervor- 
sprossen können, wobei sich häufig ein ungleiches Verhalten der beiden 
Spreitenhälften geltend macht. Nur selten nämlich (vgl. z. B. Abb. 27 III) 
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entstehen die Glieder 4, 4’ doppelseitig, meistens ist nur eines davon 
vorhanden, während auf der Gegenseite eine Weiterverzweigung des 
Gliedes 1 bzw. 1’ erfolgt, die aber auch unterbleiben kann. Man vergleiche 
hierzu die einzelnen Figuren der Abb. 27. Ein sehr vollkommenes und 
auch sehr gleichmäßig verzweigtes Blatt stellt Abb. 27 III dar, die Rang- 
ordnung seiner Randzipfel ist aus der Bezifferung zu entnehmen. 

Die Schildblätter von Senecio tropaeolifolius sind darnach in zwei- 
facher Hinsicht recht bemerkenswert: 1. liefern sie ein Beispiel für diver- 
gente Entwicklung der Spreitenzipfel bei peltater Gesamtgestalt des 
Blattes; 2.sind sie eines der wenigen Beispiele für Schildblätter, die bis 
in den zweiten Grad hinein verzweigt sind 1. 


III. Abschnitt. 


Übergangsformen zwischen peltaten und gewöhnlichen Laubblättern. 

Es ist eine häufig zu beobachtende Erscheinung, daß bei nahe ver- 
wandten Pflanzen, ja bei den Arten ein und derselben Gattung, die Laub- 
blätter bald schildförmig bald am Rande gestielt sind. In solchen Ver- 
wandtschaftskreisen können wir zumeist auch auf das Auftreten von 
Zwischenformen zwischen der peltaten und gewöhnlichen Ausbildung 
rechnen, das sind Blätter, die bei Hervorbringung der Schildform so- 
zusagen auf halbem Wege stecken geblieben sind. An drei Gruppen von 
Beispielen sei dies näher erläutert, zu deren Deutung wir auf die Sche- 
mata am Schlusse von Abschnitt I zurückgreifen. 


1. Manihot. 

Die Arten dieser ausgedehnten Gattung besitzen Laubblätter der ver- 
schiedensten Gestalt, die entweder ungeteilt oder mit gelappten Spreiten 
versehen und wohl größtenteils der Anlage nach zur Peltation befähigt 
sind. Dies zeigt deutlich z. B. M.carthaginensis MuELL. ARG., eine 
Pflanze, deren stärkste Blätter durch tiefe Randeinschnitte in sieben 
und mehr Lappen geteilt sind. Die Spreiten schwächerer Blätter dagegen 
sind nur fünf- oder dreilappig (Abb. 29 I). In Abb.29 II ist das Ende des 
Stieles mit dem Spreitenansatz vergrößert gezeichnet und man ersieht 
daraus, daß die Spreitenränder sich nicht etwa am Stiel herabziehen, son- 
dern auf seiner adaxialen Seite verbunden sind und eine Art Querwulst (Q) 
bilden. Die Spreite besitzt hier also einen rings geschlossenen Rand und 
es wäre nicht ausgeschlossen, daß im Falle von teratologischer Entwick - 
lung auch peltate Blätter an dieser Pflanze auftreten. 

Ein solches Auswachsen des den Blattstielkopf umgreifenden Spreiten- 
randes ist bei anderen Arten der Gattung die Regel, erfolgt aber in recht 


1 Spreitenglieder 2. Ordnung werden, wie GOEBEL gezeigt hat (57, S. 234), 
auch an den primären Auszweigungen der Spreite von Hydrocotyle vulgaris an- 
gelegt. Über die Entwicklungsgeschichte der Blätter von Cacalia-Arten vgl. 
unten S. 258. 





Planta Bd. 17. 13b 











198 W. Troll: 


verschieden hohem Grade, kaum merklich etwa bei M. utilissima Pou. 
(Abb. 29 III), deren Blätter deshalb als subpeltat bezeichnet werden 
können. Ausgesprochen peltat sind sie bei M. Glaziovii MUELL. Arc. 
(Abb. 29 IV). 

Beziehen wir diese Formen auf die Schemata der Abb. 12 (S. 172), so 
entspräche M. carthaginensis dem Schema I, d. h. das Blatt hat einen 
unifazialen Stiel! und ist von einem Schildblatt nur durch die Unter- 
drückung des Flächenwachstums an der Spreitenbasis unterschieden. Die 
Blätter von M. utilissima stellen eine Zwischenform zwischen Schema I 





Abb. 29. I, II Manihot carthaginensis ; III Manihot utilissima ; IV Manihot Glaziovii. 
Erklärung im Text. J, III, IV 1/; nat. Gr., II etwas vergr. 
und III dar, welch letzteres bei Formen wie M. Glaziovii und anderen 
verwirklicht ist. 

Weitere instruktive Beispiele für derartige Übergänge finden sich 
namentlich bei Blättern mit herz- oder pfeilférmiger Spreitenbasis, sehr 
schön z. B. bei den Araceen und Nymphaeaceen. Auf unsere Schemata 
in Abb. 12 bezogen nehmen solche Schildblätter eine Mittelstellung 
zwischen Schema II und III ein. 


2. Araceen. 
Den in Abb. 30 I—III zusammengestellten Beispielen von Araceen- 
blättern ist gemeinsam die „pfeilförmige‘‘ Nervatur, d. h. es laufen vom 


1 Der Querschnitt des Stieles ist im wesentlichen identisch mit dem von M. 
Glaziovii, der in Abb. 8 V wiedergegeben und dort auch erklärt ist. 
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Grunde des Mittelnerven zwei starke Äste (8) nach rückwärts, welche 
die Spreitenohren versorgen. Diese sind bei Alocasia indica Sonorr 
(Abb. 30 I) vollkommen frei, dagegen bei A. odora C. Kocx (Abb. 30 II) 
teilweise und bei A. cuprea C. Koon (Abb. 30 III) ihrer ganzen Länge 
nach miteinander ,,verwachsen“, so daß ein totales Schildblatt vorliegt, 
zu dem das unvollkommen schildférmige Blatt von A. odora und ähn- 
we Araceen (z. B. auch Gonatanthus pumilus ENct. et Kr.) eine Brücke 
schlägt. 





Abb. 30. I Alocasia indica; II Alocasia odora; III Alocasia cuprea; IV Alocasia cucullata ; 
V Alocasia Beccarii. Erklärung im Text. Sämtlich stark verkl. 

Teilt man die senkrechte Verbindungslinie zwischen dem Blattstiel- 
ansatz und einer die Spitzen der beiden Spreitenohren verbindenden Ge- 
raden in 100 Längeneinheiten, so erhält man für die genannten Araceen 
im Durchschnitt folgende Grade der Peltation: 


Alocasia indica SCHOTT . . . . . . . . . . . 0 
Alocasia cucullata SCHOTT... . . . . . . . 25 
Alocasia odoraC.KooH . . . . . . . . . . . 39 
Gonatanthus pumilus EnGL. et KRAUSE . . . . 56 
Alocasia cuprea C. KooH . . . . . . .. 83—96 


Das entwicklungsgeschichtliche Zustandekommen dieser Schildblatter 
wollen wir am Beispiel von Ariopsis peltata Nimmo untersuchen. Die 
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Gestalt der Spreite ist aus Abb. 31 I zu ersehen. Der Stiel des Blattes ist 
streng unifazial, wie unter anderem aus dem Zusammenlaufen der 
Scheidenränder an der Grenze von Blattgrund und Stiel hervorgeht. 
Die Entwicklungsgeschichte der Spreite stimmt im wesentlichen mit der 








Abb. 31. Ariopsis peltata. I Blattspreite; II, III junge Stadien der Spreit twicklung, 
II in Oberansicht, III längs durchschnitten. Q Querzone der Spreite, S ihre Seitenränder. 
I verkl., II und III stark vergr. 


anderer Schildblätter überein. Es sind zuerst die seitlichen Spreiten- 
ränder (S,S) vorhanden, zwischen denen an der Basis der Anlage infolge 





Abb. 32. Ausschnitte aus der Querzone der Blattspreite von Gonatanthus pumilus (I) und 
Alocasia cuprea (II). Erklärung im Text. Nat. Gr. 


des kongenital-unifazialen Stielbaues eine Querverbindung entsteht, die 
etwas später in Form eines Querwulstes sich darbietet (Q in Abb. 31 II 
und III). Dieser wächst weiterhin gleichmäßig mit dem Basalrand der 
Spreite heran, so daß schließlich die fertige Form des Blattes (Abb. 31 I) 
sich ergibt, die in der Region des Querwulstes lediglich eine seichte Aus- 
randung zeigt. 
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In anderen Fällen, z. B. bei Gonatanthus, beginnt die Entwicklungs- 
geschichte ebenso, aber es eilen sehr bald die seitlichen Fliigel der Spreite 
dem Querwulst in der Entwicklung voraus. Je nach dem AusmaB, in dem 
dies geschieht, erhalten wir Blätter wie die von Alocasia cucullata SCHOTT 
(Abb. 30 IV), À. odora C. Koch (Abb. 30 II) ‘oder A. Beccarii Encı. 
(Abb. 30 V), die an der Spreitenbasis mehr oder minder tief ausgerandet, 
d.h. unvollkommen schildförmig sind. 

Von Interesse ist das Verhalten der Nervatur in der Spreitenbrücke 
zwischen den Basallappen obiger Araceenblätter. Es ist nämlich in 
manchen Fällen auch aus ihr noch die „Verwachsung‘‘ zu erkennen, in- 
sofern die den beiden Lappen angehörenden Nerven teilweise noch selb- 
ständig sind. In Abb. 32 I ist ein Stück der Spreitenbrücke des Blattes 
von Gonatanthus pumilus gezeichnet, der eingeschnittene Spreitenrand 
ist in der Figur unten zu sehen. Die von beiden Seiten hereinkommenden 
bogenförmig verlaufenden Nerven (1, 2, 3, 4; 1’, 2’, 3’, 4’) sind Seitenäste 
der in den Figuren der Abb. 30 mit S bezeichneten Rippen der Blatt- 
ohren. Sie stehen zwar unter sich in Verbindung, sonst aber sind sie (von 
den feineren Quernerven abgesehen) nach ihrer Zugehörigkeit zu den 
beiden Spreitenhälften getrennt — von einer einzigen kurzen Strecke 
(bei X) abgesehen, wo 2 und 2’ miteinander kommunizieren. Stellt man 
sich diese Strecke auf die ganze, dem Querwulst entsprechende Spreiten- 
brücke ausgedehnt vor, so erhält man ein Bild, wie es Abb. 32 II von 
Alocasia cuprea zeigt. Hier verläuft zwischen den Strängen SS ein dün- 
nerer Strang (M in Abb. 30 III und Abb. 32 II), in den die Seitenäste 
von SS einmünden, übrigens Verhältnisse, wie sie manchmal auch an 
Blättern anzutreffen sind, deren Fläche genetisch den ,,verwachsenen“ 
Gliedern einer gefiederten Spreite entspricht. 


8. Nymphaeaceen. 


Die Luftblätter der Nymphaeaceen haben sämtlich streng unifaziale 
Stielet, dieam Übergang in den Blattgrund ansehnliche totale Stipeln ent- 
wickeln. Die Spreiten sind entweder bis zum Stielansatz eingeschnitten 
oder aber vollkommen schildförmig; dazwischen sind alle Grade von 
„Verwachsung“ der Blattohren vorhanden. ‚Man kann sich daher voll- 
kommen richtig das schildförmige Blatt von Nelumbium durch Ver- 
schmelzung der Blattränder von Nymphaea entstanden denken, wozu 
nichts weiter gehört, als daß die Basis des sehr jungen Blattrandes und 
sein Breitenwachstum aus der longitudinalen in die transversale Richtung 
übergeht‘‘ (CELAKOVSKY, 24, S. 21). 

Der für die Araceen in Abb. 30 aufgestellten Reihe von Zwischen- 
stufen können wir hier die in Abb. 33 zusammengefaßten Beispiele an die 


1 Vgl. z. B. die Darstellung der Stielanatomie von Euryale ferox bei Perrr 
(125, S. 20). 
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Seite stellen. Die beiden äuBersten Seitennerven der Spreite von Nym- 
phaea tetragona Grorat (S 8 in Abb. 331) und N. lotus Wırıv. (Abb. 33 II) 
sind als solche auch noch in den vollkommen schildförmigen Schwimm- 
blättern von Brasenia Schreberi J. F. Gmer. (Abb. 33 ILI) und Cabomba 
aquatica AugL. (Abb. 33 IV) deutlich zu erkennen. 

Die Abb. 33 sei ergänzt durch eine Tabelle, welche für einige Nym- 
phaeaceen den Grad der Peltation in derselben Weise angibt, wie das für 
die entsprechenden Verhältnisse bei den Araceen geschehen ist: 





Abb. 33. I Nymphaea tetragona; II Nymphaea lotus; III Brasenia Schreberi; IV Cabomba 
aquatica. Sämtlich verkl. N ,,Nahtlinie‘‘, SS die beiden äußersten Seitennerven. 


Nymphaea alba PRESL . . . . . . . 2... 2 
Nymphaea citrina A. PETER . . . . . . .. 6 
Nymphaea rubra ROXB. . . . . . . . . .. 14 
Nymphaea lotus Wıu1Dd. . . . . . . . . . . 20 
Brasenia Schreberi J.F.GMEL. . . . . . 97—100 
Cabomba aquatica AUBL. . . . . . . . . . . 100 


Für Victoria und Euryale werden wir sehen, daB diese Reihe von den 
Primärblättern ein und derselben Pflanze durchlaufen wird. Die 
Schwimmblätter der erwachsenen Exemplare sind vollkommen peltat 
und von rundlicher UmriBform (Abb. 34). 

Ahnlich wie bei den geschilderten Araceen gehen auch hier Schild- 
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blätter und solche, die es nur teilweise sind, von identischen Anlagen aus. 
Embryonale Spreiten von Victoria regia LinpL. (Abb. 35 II) und Nym- 
phaea lotus WitLp. (Abb. 35 I) sind nicht wesentlich verschieden. In 
beiden Fallen geht die Entwicklung von einem leicht sagittaten Stadium 
aus in der Weise auseinander, daB bei Victoria die Region des Quer- 
wulstes (Q) von Anfang an mit der übrigen Spreitenflache heranwächst, 
während bei Nymphaea lotus die Zipfel frühzeitig stark voraneilen 





/ 
4 


N 
Abb. 34. Schwimmblatt von Victoria Cruziana. N ,,Nahtlinie“ Verkl. 


(Abb. 35 II)?. Die Verschiedenheiten zwischen den fertigen Schwimm- 
blättern sind also allein auf das Verhalten des Querwulstes zurück- 
zufiihren. 

Bei manchen Nymphaeaceen ist an den Schwimmblättern eine recht 
auffällige ,,Nahtlinie‘‘ (N) vorhanden, z. B. bei Nymphaea lotus WILLD. 


1 Bleibt der Querwulst vollständig unentwickelt, so ergeben sich die Ver- 
hältnisse, welche Conarp (32, S. 95) fiir Nymphaea odorata Art. beschrieben hat. 
Die Blätter dieser Art sind nicht schildförmig, sondern bis zum Stielansatz herz- 
förmig eingeschnitten. Dagegen kann man bei Nymphaea alba Prest eine leichte 
Peltation beobachten, was bisher übersehen worden zu sein scheint. Vgl. die 
auf S. 158, Anm. 2 erwähnte tabellarische Ubersicht. Die Blattentwicklung die- 
ser Art wurde von PAYER (124, S. 269), allerdings nur unvollkommen, geschildert. 
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(Abb. 33 II) und Victoria Cruziana p’ORB., bei letzterer namentlich 
an den ersten, zwar noch kleinen, aber bereits vollständigen Schwimm- 
blättern (Abb. 34). Sie hebt sich hier als heller Streifen von der sonst 
dunkelgrünen Blattoberseite deutlich ab. Bei Nymphaea lotus ist sie be- 
sonders schön zu sehen, wenn man das Blatt gegen das Licht hält. Die 
Naht erscheint dann heller als das angrenzende Spreitengewebe, was auf 





Abb. 35. I, II Nymphaea lotus, Blattentwicklung; III junges Stadium der Blattentwicklung 
von Victoria regia. G Blattgrund mit Stipularsaum; St Stiel; Q Querzone des Spreitenrandes. 
Stark vergr. 


mangelnde Ausbildung des Chlorenchyms (Palissadenparenchyms) schlie- 
Ben läßt. Bei Victoria ist die Nahtlinie aus demselben Grunde weiß, wie 
die anatomische Untersuchung bestätigt. 








Abb. 36. Querschnitte durch die Nahtlinie der Blätter von Victoria Cruziana (I) und Nymphaea 
lotus (Il). Chlorenchym getönt. L, L’ und 1, l’ Leitbündel. Stark vergr. 


Der Querschnitt Abb. 36 I zeigt, daß die Oberseite der Spreite in der 
Nahtlinie zu einer seichten Rinne vertieft ist. Das Palissadenparenchym, 
das in den angrenzenden Spreitenbezirken drei- bis vierschichtig ist und 
von einer kleinzelligen Epidermis überlagert wird, setzt am Übergang in 
die Nahtlinie aus und macht einem chlorophyllfreien Gewebe Platz, das 
aus großen rundlichen Zellen besteht. Auch die über ihm liegende Epi- 
dermis ist großzellig. Es sieht aus, als ob hier zwei Blattränder durch ein 
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Flickgewebe nachträglich miteinander verbunden wären. In Wirklich- 
keit handelt es sich natürlich um eine kongenitale Verwachsung der 
Innenränder der Spreitenbasis, die aber auch am fertigen Blatt sich ana- 
tomisch noch kundgibt. 

Auf Querschnitten durch die Nahtlinie eines Schwimmblattes von 
Nymphaea lotus bekommt man das in Abb. 36 II dargestellte Bild. Das 
Chlorenchym setzt hier nicht aus, sondern ist lediglich auf eine einzige 
Schicht von Palissadenzellen reduziert, die länger, breiter und chloro- 
phyllärmer sind als in dem benachbarten, in zwei bis drei Schichten an- 
geordneten Palissadengewebe. An stärkeren Blättern sind auch in der 
Nahtlinie drei Palissadenschichten vorhanden, für deren Zellelemente 
aber sonst das gleiche gilt wie in dem angeführten Beispiel. Im übrigen 
besteht das Mesophyllgewebe in der Nahtlinie aus großen, rundlichen, 
inhaltsarmen Zellen, die gegenüber dem angrenzenden, von umfang- 
reichen Lakunen durchsetzten Schwammparenchym nur kleine Inter- 
zellularen zwischen sich frei lassen. Auch sind jederseits zwei Leitbündel 
vorhanden, ein größeres und ein kleineres (L, 1 bzw. L’, 1’). Letztere sind 
einander in der Mediane genähert. Beide Paare verschmelzen gegen den 
Blattstielansatz hin in je einen Nerven, so daß auf einem in der Nähe des 
Stieles geführten Querschnitt durch die Nahtlinie nur zwei Bündel ge- 
troffen werden, die beide in der Mediane übereinander liegen. Das be- 
deutet, daß die Verwachsung der Blattränder hier eine viel innigere ist als 
in den peripheren Teilen. 


IV. Abschnitt. 


Pflanzen mit fakultativer Schildblattbildung. 

Im vorausgehenden Abschnitt handelte es sich darum, Zwischen- 
formen zwischen Schildblättern und am Rande gestielten Laubblättern 
aufzuzeigen, die innerhalb kleinerer oder größerer Verwandtschaftskreise 
bei verschiedenen Arten sich in konstanter Weise finden. Demgegenüber 
sprechen wir von fakultativer Schildblattbildung, wenn bei ein und der- 
selben Art, ja an ein und demselben Individuum, neben gewöhnlichen Laub- 
blättern auch Schildblätter auftreten. Die Blätter der betreffenden 
Pflanzen stimmen auf frühen Stadien ihrer Entwicklung ganz allgemein 
mit Schildblättern überein, sind also der Anlage nach sämtlich peliat, 
jedoch gestalten sie sich nicht unter allen Umständen wirklich zu Schild- 
blättern aus. Es ist die Entstehung der Schildform in diesen Fällen offen- 
bar an gewisse Bedingungen geknüpft, vermutlich an einen speziell die 
vegetative Organbildung fördernden Überschuß von Baustoffen, so daß 
es von hier aus vielleicht einmal möglich sein wird, das Schildblattproblem 
experimentell-morphologisch zu behandeln. 

Die Erscheinung der fakultativen Schildblattbildung wird für eine 
ganze Reihe von Pflanzen in zerstreuten Mitteilungen angegeben; jedoch 
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erfuhren solche Beobachtungen, zusammenhanglos wie sie waren, stets 
das gleiche Schicksal: man verwies sie ins Monstrositätenkabinett, ohne 
sich weiter darum zu bekümmern und den Gründen für das abweichende 
Verhalten nachzugehen. 

Wir wollen hier aus der groBen Zahl der Beispiele nur zwei heraus- 
greifen, diese aber so wählen, daB sie stellvertretend auch für andere der- 
artige Fälle stehen können. Das eine betrifft die Blattbildung bei den 
Geraniaceen, insbesondere in den Gattungen Geranium und Pelargonium, 
das andere ist aus der Gattung Corylus hergenommen!. Es sei nochmals 
betont, daß es sich dabei um verschiedene Gestalt der Laubblätter handelt, 
nicht um die dem folgenden Abschnitt vorbehaltene Erscheinung, daß 
bei schildförmiger Gestalt der Laubblätter die Hoch- und Primärblätter 
der Pflanze epeltat sind. 

Eine Pflanze mit fakultativer Schildblattbildung ist auch Tricho- 
manes peltatum BAKER?. Es kommen an ihr nach FOURNIER (49, S. 255) 
zweierlei Blattformen vor: „Les jeunes frondes de cette espèce paraissent 
allongées, à nervation flabelliforme et insérées par leur bord, tandis que 
les frondes plus âgées sont arrondies et insérées par un point de leur tissu 
qui correspond à une dépression de la face opposée. Ce point est loin 
d’être toujours central.“ Auch Merrentvs (98, S. 387) hat für die gleiche 
Pflanze neben den schildférmigen diese oblongen oder verkehrt-eifér- 
migen Blatter mit randlicher Stielinsertion erwähnt. Es handelt sich da- 
bei aber, wie LUERSSEN (107, S. 28) unterstreicht, nicht etwa um junge, 
noch nicht voll entwickelte, sondern um vollständig ausgewachsene Blatt- 
organe, die zweifellos als Hemmungsbildungen von schildförmig an- 
gelegten Blättern aufzufassen sind. Es würde dann ein Entwicklungs- 
stadium wie Abb. 62 IV zur fertigen Form werden. 


1. Geranium und Pelargonium. 


a) Geranium. Die Laubblätter der Geraniwm-Arten haben größten- 
teils mehr oder minder tief in Lappen und Zipfel aufgelöste Blattspreiten, 
die an den Grundblättern langgestielt sind und dem Stiel senkrecht auf- 
sitzen. An der Basis sind sie, z. B. bei @. pratense L. und @. phaeum L., 
bis zum Stielansatz eingeschnitten (Abb. 37 I und II). 

Die Blattstiele sind bei sämtlichen Arten unifazial. Bei @. pyrenaicum 
L. kommen nach Rırrers Abbildungen (130, Tafel II, Abb. 9 und 10) 
drei Leitstränge aus dem Blattgrund, ein medianer und zwei laterale. 
Letztere geben nach der adaxialen Seite hin je ein weiteres Bündel ab. 


1 Nach VELENOvSKY (155, S. 481) kommen auch bei Cyclamen europaeum 
gelegentlich peltate Blätter vor. Bei dem ganzen Bau des Blattes, insbesondere 
des Stiels, ist das wohl möglich. Ich selbst habe im Sommer 1931 am Wolfgangsee 
(Salzburg) hunderte von Blättern an den verschiedensten Standorten daraufhin 
angesehen, aber nie ein schildförmiges bemerken können. 

2 Vgl. oben S. 158. 
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Diese adaxialen Stränge verschmelzen etwas höher zu einem einzigen 
Ventralmedianus — Verhältnisse wie wir sie ähnlich etwa bei Tropaeolum 
und Stephania angetroffen haben. Für eine Reihe anderer Arten 
(G.bohemicum L., G. macrorrhizum L., G. pratense L., G. AndrewsiiSweEerT, 
G. aconitifolium L'HÉRIT.) hat JANNICKE (87, S.9) die Anatomie des 
Blattstieles untersucht. Wir entnehmen aus seinen Abbildungen, daß 
auch bei ihnen die Stiele streng unifazial gebaut, zum Teil (@. Andrewsii) 
sogar sekundär abgeflacht sind. 

Die Entwicklungsgeschichte des Laubblattes hat EICHLER (43, S. 55) 
an @. molle L. studiert 
(Abb. 38). Ich selbst 
habe sie bei @. phaeum 
und @. pratense unter- 
sucht und im wesentli- 
chen vollkommeneÜber- 
einstimmung mit G.molle 
gefunden. Die Anlagedes 
Blattstiels (St) erfolgt 
wieanderwärts von vorn- 
herein unifazial; durch 
sie erhält das Blatt sei- 
nen peltaten Grundcha- 
rakter. Die Spreite glie- 
dert ihre Zipfel in basi- 
petaler Reihenfolge aus 
(Abb. 38 I). Wenn der 
Mittelzipfel (E) und zwei 
Paare von Seitenzipfeln 
(1, 1’; 2, 2’) angelegt 
sind, greift die Bildung 
von Seitengliedern auf Abb. 37. Blätter verschiedener Geranium-Arten. IG. pratense; 
den Vordertand der II G. phaeum ; G. macrorrkizum. Sämtlich verkl. 
Spreite über, der sich inzwischen als Querwulst (Q in Abb. 38 I und II) 
hervorgetan hat. Gleichzeitig verzweigen sich die primären Spreiten- 
lappen in Äste höherer Ordnung (Abb. 38 II). Wir bemerken noch, 
daß der basale Randabschnitt (Querwulst Q) in Abb. 38 I und II auf- 
gerichtet ist, die Spreitenanlage ist also auf ihrer Oberseite leicht becher- 
förmig vertieft. Im weiteren Verlaufe der Entwicklung wächst die Spreite 
stark heran, wobei der Einschnitt, der am Querwulst mit der Anlegung 
der seitlichsten Zipfel (2, 2’ in Abb. 38 I und II) aufgetreten ist, er- 
halten bleibt und sich zunehmend vertieft. Es kommt auf diese Weise 
das an seinem Spreitengrund herz- oder nierenförmig eingebuchtete Blatt 


1 1 Vgl. oben S. 167 ff. und Abb. 7 und 8. 
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der meisten Arten, z. B. von G. phaeum und G. pratense (Abb. 37 I und 
II), zustande. Es treten in der Gattung Geraniwm aber auch Schildblätter 
auf, entweder regelmäßig oder nur in Ausnahmefällen. 

Habituelle Peltation ist nur von einer Art, nämlich @. macrorrhizum L. 
(Abb. 37 III), bekannt, auf das VuILLEMIN (156, S. 577) aufmerksam 
gemacht hat. Während die Stengelblätter dieser Pflanze bloß handförmig 
verzweigt sind, sollen die Grundblätter durch teilweise Verwachsung der 
beiden Innenränder der Spreitenohren stets schildförmig sein, allerdings 
in verschieden hohem Grade, worüber wir am besten VUILLEMIN selber 
hören: „Chez le Geranium macrorrhizum, le limbe a 5 ou 6 cm de longueur ; 
mais le rayon interlobaire voisin du lobe médian n’a que 12 à 15 mm. 
Au point le plus déprimé, 
le rebord ventral varie de 
2,5 à 5 mm. Le degré de 
peltation est rarement 
inférieur à 1/; ; il dépasse 
parfois 1/3.“ 

VVILLEMINs Darstel- 
lung bedarf jedoch einer 
Korrektur. Denn wie 
mich die Untersuchung 
des umfangreichen Ma- 
terials,dasim Münchener 
Staatsherbarium liegt, 
lehrte, sind die Grund- 
blätter von @. macrorrhi- 
zum zwar häufig, keines- 

I, II nach Eıcuıer. Stark vergr. wegs aber allgemein pel- 

tat entwickelt. Nicht 

selten sind auch nur einige der Grundblätter schildförmig, während die 

übrigen bloß palmat, also bis zum Stielansatz eingeschnitten sind. Es 

handelt sich also, auch wenn man von den in keinem Falle peltaten 

Stengelblättern absieht, um ein sehr ausgesprochenes Beispiel von fakul- 
tativer Schildblattbildung. 

Als gelegentliches Vorkommnis werden peltate Blätter von @. reflezum 
L. und @. sanguineum L. erwähnt. An ersterem, wo die beiden Innen- 
ränder der Spreitenohren ähnlich wie bei G. phaeum (Abb. 37 I) meisten- 
teils frei sind und übereinander greifen, beobachtete FERMOND (48, S. 115) 
„une feuille où l’union de ces deux bords était parfaite, ce qui faisait de 
la feuille une vraie feuille peltée, mais un peu concave“. 

1 Die Verwandtschaft der Blattbildung von Geranium mit der schildförmiger 


Blätter hat bereits Trécut (144, S. 261) erwähnt: ,, Quand cette feuille du Gera- 
nium est étalée, elle rappelle à l’ésprit les feuilles peltées.“ 
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Interessant sind die von VuILLEMIN (156, 8.581) beschriebenen 
»Seyphien“, d. h. becherférmigen Blattorgane, die bei @. sanguinewm 
gelegentlich, und nicht einmal selten, auftreten. Zum Unterschiede von 
G. macrorrhizum, wo die Peltation auf die Grundblatter beschränkt ist, 
finden sie sich im oberen Teil der Triebe, und zwar besonders der Spät- 
triebe, an deren Blättern die Spreite auf drei bis fünf, häufig einfach 
bleibende Lappen reduziert ist. Auch Übergangsformen zu gewöhnlichen 
Blättern hat VUILLEMIN bei dieser Pflanze beobachtet, an denen deut- 
liche Spuren der Verwachsung der beiden letzten, einander benachbarten 
Segmente zu erkennen waren. Das größte derartige Blatt besaß drei drei- 
spaltige und zwei zweispaltige Segmente, während die beiden ventralen 
einfach waren, ,,adossés le long de leur nervure médiane, avec les moitiés 
internes repliées vers la face ventrale“. Daraus folgert VUILLEMIN, daß 
die „Scyphogenie“ in diesem Falle verursacht sei von einer ,,compression 
précoce ayant déterminé la concrescence des segments internes“. Der 
Fall klärt sich aber sehr einfach auf bei Betrachtung der Entwicklungs- 
geschichte. 

Wir haben gesehen, daß das junge Blatt der Geranium-Arten, z. B. 
von @. molle (Abb. 38 IT), ganz normalerweise auf seiner Oberseite leicht 
becherförmig vertieft ist. Es ist nur eine Frage der Wachstumsverteilung 
in der Blattanlage, ob aus einem solchen Jugendstadium ein herzförmig 
eingeschnittenes Blatt, ein Schildblatt oder eine Art Schlauchblatt bzw. 
ein Becher hervorgeht. Letzteres ist dann der Fall, wenn die den Spreiten- 
zipfeln gemeinsame becherförmige Basis als solche zum fertigen Blatt 
auswächst. Es wird gleichsam das Knospenstadium unter Veränderung 
der Gesamtgestalt des Blattes zur Dauerform erhoben, ein Vorgang, den 
man als eine Art Entwicklungshemmung ansprechen kann, womit das 
vorwiegende Auftreten dieser „Scyphien‘ an Spättrieben mit verein- 
fachter Blattbildung im Einklang steht. 

b) Pelargonium. In dieser Gattung sind Schildblätter von P. peltatum 
Arr. und P. Bachmannii R. KwuTx bekannt, die beide der Sektion Di- 
brachya Harv. angehören. Bei beiden Pflanzen kommen aber neben 
Schildblättern auch einfache Laubblätter vor, und zwar an ein und dem- 
selben Individuum, so daß wir auch hier von fakultativer Peltation 
sprechen können. 

Der Bau der Blattstiele verschiedener Arten ist von JANNICKE (87, 
S.16) und Pærrr (125b, S. 74 und 125c, S.25) beschrieben worden. 
Sie haben in allen untersuchten Fällen eine radiäre Leitbündelver- 
teilung. Bei P. peltatum ist der Stiel vollkommen rund. Neben einem 
zentralen, bikollateralen Leitstrang ist ein peripherer Ring von Bün- 
deln vorhanden, der außen von einem geschlossenen Zylinder mecha- 
nischen Gewebes umgeben ist. Kein Zweifel, daß dieser Stiel unifazial 


gebaut ist. 
14 


Planta Bd. 17. 
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Die Entwicklungsgeschichte des Blattes von P. peltatum (Abb. 38 III 
und IV) verläuft ähnlich wie bei Geranium. Auch hier werden die Sprei- 
tensegmente (E; 1, 1’; 2, 2’) in basipetaler Reihenfolge angelegt. Sie 
bleiben zum Unterschied von Geranium aber einfach und unverzweigt. 
Der Stiel (St) entsteht von vornherein unifazial. Bei seinem Auftreten 
verändert sich deshalb die Plastik der Anlage in der schon im II. Ab- 
schnitt beschriebenen Weise und die beiderseitigen Spreitenränder ver- 
einigen sich auf der Ventralseite des Blattes. Die Anlage zur Schildform 
ist damit gegeben und wird sich, ebenso wie bei Geraniwm, in dem Maße 





Abb. 39, Blattformen von Pelargonium peltatum. E Endabschnitt der Spreite; 1,1’ und 2, 2 
deren Seitenabschnitte. Sämtlich verkl. 

auswirken, als die ventrale Querzone (Q) in das Flächenwachstum ein- 
bezogen wird. Bei P. peltatum ist dies in verschiedenem Umfang der 
Fall. Neben ausgeprägten Schildblättern (Abb. 39 I) sind deshalb auch 
stärker eingeschnittene Übergangsformen vorhanden (Abb. 39 II), 
schließlich auch herzförmige Spreiten (Abb. 39 ITI), die meist im unteren 
Teile der Triebe, oft genug aber auch zwischen Schildblättern stehen. 

Ähnlich wie für Geranium werden auch für verschiedene Arten von 
Pelargonium becherartige Blattformen angegeben, so für P.inquinans AIT. 
(Moqum-Tanpon, 120, S. 176 und Masters, 116, S. 30) und P. zonale 
Win. (Massatonco, 112, Tafel 16, Abb.9). Bei Heranziehung der 
Entwicklungsgeschichte, namentlich eines Stadiums, wie es in Abb. 38 IV 
für P. peltatum dargestellt ist, sind diese Abnormitäten leicht zu er- 
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klären. Es handelt sich um dieselben Vorgänge, welche auch bei G. re- 
flezum und G.sanguineum zur Bildung von Schlauchblättern führen. 
Sehr häufig bleibt an sonst normal sich entfaltenden Blättern von P. pel- 
tatum der Schildzuwachs aufgerichtet!, während die Spreite selbst sich 
mehr oder minder flach ausbreitet, gewissermaßen ein Rest der Knospen- 
anlage, die an den schlauchförmigen Blättern der oben genannten Arten 
durch die anders geartete Wachstumsverteilung in der Spreite als ganze 
beibehalten wird. 
2. Corylus. 

Die Blätter der Corylus-Arten sind im allgemeinen am Spreitengrund 
herzförmig eingeschnitten (Abb. 40 II). Daneben aber erscheinen an der- 
selben Pflanze auch andere, deren Spreitenränder an der Basis mitein- 
ander verwachsen sind, so daß peltate oder aszidienartige Formen resul- 
tieren (Abb. 40 III und IV). Die Querzone kann auch zu einem mehr 
oder weniger selbständigen Lappen (Q in Abb. 40 V) auswachsen. 

Diese Tatsache ist für Corylus Avellana L. seit langem bekannt und 
in der Literatur des öfteren erwähnt worden (neben anderen von CELA- 
KOVSKY, 27, S. 349 und Tafel 21, Abb. 68, 69; MassaLongo, 113, S. 10; 
HABNE, 73, S. 200). Aber stets hat man die Schildblätter hier als Ano- 
malien angesehen und nicht darauf geachtet, daß sie fast regelmäßig auf- 
treten, ja sogar eine ganz bestimmte Stellung an der Pflanze einnehmen. 
Sie sind nämlich durchaus auf die Schößlinge beschränkt, welche aus der 
Stammbasis oft zahlreich austreiben, und kommen deshalb fast regel- 
mäßig auch an Stockausschlägen vor?. 


1 Vgl. dasähnliche Verhalten der aufS. 189f. besprochenen Bryophyllum-Arten. 

2 Hanne (73, S. 200) hat solche mit Schildblättern versehene Pflanzen von 
Corylus Avellana, die ihm durch E. ZIMMERMANN in der Gegend von Schwelm 
bekannt geworden waren, als „var. Zimmermanni“ bezeichnet und beschrieben. 
Aber mit Recht hat WınKLer (162, S. 47) betont, daß die „planta descripta vix 
varietatis valorem vindicare potest‘. Das geht auch aus dem folgenden hervor, wo 
sich zeigen wird, daß es sich um ein ganz normales Verhalten handelt. Wenn die von 
Haune beobachteten Sträucher besonders üppig mit Schildblättern ausgestattet 
waren, so war das wohl daran gelegen, daß sie in einer Hecke standen, wo sie vermut- 
lich öfter beschnitten wurden und d tsprechend zahlreiche Schößlinge bildeten. 

Davon abgesehen, daß die „var. Zimmermanni“ (die auch AscHERson und 
GRAEBNER [1, S.381, Anm. 4] anführen) überhaupt keine selbständige Varietat ist, 
kann E. ZIMMERMANN auch nicht als der Entdecker der Peltation an Corylus 
Avellana gelten, da diese vorher schon von den im Text angeführten Autoren 
beobachtet worden war. In den üblichen, selbst den ausführlichen Dendrologien 
und Florenwerken war die Erscheinung seinerzeit allerdings nicht berücksichtigt. 
Auch seither hat man sich noch nicht von ihrer Häufigkeit überzeugt. Sonst 
könnten nicht bei C. K. SchnEiper (135, S. 147), ASCHERSON u. GRAEBNER (1, 
S. 381) und in Hxcıs Illustrierter Flora von Mitteleuropa, 3, S. 73 als einzige 
Vorkommnisse die schon von Hanne erwähnten Orte Schwelm und Kreuznach 
angegeben sein — ein Beispiel dafür, wie oberflächlich selbst die gewöhnlichsten 
unserer einheimischen Gewächse beobachtet werden. 





14* 
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Als Beispiel sei ein besonders kräftiger Schößling angeführt, der im 
ganzen 25 ansehnliche Laubblätter entwickelt hatte. Davon waren die 
9 untersten mit herzförmiger Lamina versehen. Auf sie folgten 4 weitere, 
die Übergänge zu Schildblättern darstellten. Die übrigen (die noch in der 
Endknospe befindlichen nicht gerechnet) waren total schildförmig. 

Bei Corylus colurna L. sind aszidienartige Schildblätter, soweit ich an 
dem großen Exemplar des Münchener Botanischen Gartens sehen konnte, 
nicht nur an Schößlingen, sondern auch am Ende der Langtriebe stär- 
kerer Äste vorhanden. Wie an den Schößlingen gehen ihnen einfach- 
herzförmige Laubblätter voraus. 





Abb. 40. Blattbildung von Corylus. I C. colurna; II epeltates und III peltates Blatt von C. 
Avellana; IV Blatt von C. Avellana vor der Entfaltung der Spreitenbasis ; V junges Blatt von 
C. Avellana mit Querfieder (9). Sämtlich verkl. 


Es fragt sich hier vor allem darum, ob in den Schildblättern von Cory- 
lus eine teratologische Erscheinung vorliegt, zu deren Erklärung die an 
den gewöhnlichen Blättern wahrzunehmenden Struktureigentümlich- 
keiten nicht ausreichen, oder ob es sich um einen ähnlichen Fall von 
fakultativer Schildblattbildung handelt, wie wir ihn für Geraniwm- und 
Pelargonium-Arten kennen gelernt haben. Letzteres wiirde zutreffen, 
wenn sich zeigen ließe, daß auch die epeltaten Blätter schildförmig an- 
gelegt werden. Außerdem ist die Anatomie des Blattstieles von Wichtig- 
keit, denn für eine normale, nicht monstrosen Charakter tragende Pel- 
tation des Laubblattes ist unifazialer Stielbau die unerläßliche Voraus- 
setzung. Die folgenden Untersuchungen wurden an C. Avellana aus- 
geführt. 
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Der Blattstiel von C. Avellana und anderen Arten zeigt eine eigen- 
artige Anordnung seines Leitgewebes, die schon C. DE CANDOLLE (18, 
S. 16) aufgefallen war und von ihm zur Stützung seiner, heute kaum mehr 
historisches Interesse verdienenden ,,théorie de la feuille‘‘ herangezogen 
worden ist. Auf einem Querschnitt durch die Mitte des Stieles ist neben 
einem großen, allseits geschlossenen Leitzylinder auf der Ventralseite 
(adaxialen Seite) des Blattes noch ein ebensolcher kleinerer Strang vor- 
handen (Abb. 41 VI). Auf unifaziale Struktur läßt dieses anatomische 
Bild unmittelbar nicht schließen. Dennoch zeigt sich bei eingehenderer 
Untersuchung, daß auch hier nur die Unterseite des Stieles zur Entwick- 
lung gelangt und die Oberseite kongenital unterdrückt ist. 





Fr Pr zz 
Abb. 41. Corylus Avellana, Querschnitte durch den Blattstiel. Xylem der Leitbündel schraffiert. 
Sonstige Erklärung im Text. Vergr. 14 fach. 


An der Basis des Stieles trifft man auf einem Querschnitt (Abb. 41 I) 
im ganzen fünf Leitstränge: einen Mittelnerven (m) und zu dessen Seiten 
je zwei Seitennerven (1, 1’; 2, 2’). Die Seitenstränge 2, 2’ sind einander 
auf der axialen Seite dicht genähert, es liegt also subunifaziale Struktur 
vor. Diese geht auf einen etwas höher am Stiel geführten Schnitt in völlig 
unifazialen Bau über. Denn die Stränge 2, 2’ verschmelzen dort zu einem 
einzigen Ventralmedianus (v in Abb. 41 II), der dem kleineren Mittel- 
nerven (Dorsalmedianus m) gegenüber liegt. Weiterhin treten die Bündel 
zu einem geschlossenen Zylinder zusammen (Abb. 41 III), wobei sich auf 
der Ventralseite bereits eine Ausbuchtung bemerkbar macht, die in 
Abb. 41 IV verstärkt ist und noch höher am Stiel sich zu einem selbstän- 
digen zylindrischen Leitstrang abgeschnürt hat (Abb. 41 V). Der Quer- 
schnitt Abb. 41 VI stellt also nur eine Modifikation des eindeutig uni- 





1 Vgl. auch die Schilderung bei Prrır (125b, S. 27 u. 125c, S. 32), die aber 
ebenfalls rein anatomisch ist und nicht auf die Frage eingeht, ob hier ein uni- 
faziales Organ vorliegt. 
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fazialen Baues dar, den der Stiel an der Basis zeigt und mit dem auch der 
Spreitenansatz bei C.colurna in Einklang steht; wie aus Abb. 40 I zu 
ersehen, laufen an diesem die Spreitenränder auf der adaxialen Stielseite 
zusammen. Dasselbe gilt für C. Avellana, jedoch liegen bei dieser die 
Verhältnisse wegen der starken Entwicklung der Spreitenohren weniger 
übersichtlich (Abb. 40 II). 

Der anatomische Befund wird auch von der Entwicklungsgeschichte 
bestätigt. Diese ist schon allein deshalb interessant, weil sie einen wei- 
teren Beleg für das Vorkommen von divergenter Anlegung der Spreiten- 
segmente liefert1. Nach der interka- 
laren Entstehung des Stieles, der von 
vornherein einen runden Querschnitt 
hat und deshalb die schon im II. Ab- 
schnitt beschriebene charakteristi- 
sche Plastik der Blattanlage veran- 
laBt, gehen die Blattrander in einer 
Querzone (Q) an der Spreitenbasis in- 
einander über (Abb. 42 II und III): 
die Möglichkeit, daß ein Schildblatt 
entsteht, ist damit nach unseren frü- 
heren Ausführungen bereits gegeben. 

Wenn also an C. Avellana Schild- 
blätter auftreten, so ist das nicht 
ein zufälliges, unerklärliches und da- 

her wunderliches (,,teratologisches‘*) 
Abb.42. Corylus Avellana, Blattentwicklung. 


I Blattprimordium am Vegetationspunkt (V). Phänomen; vielmehr liegen die Ver- 
BOberblatt, StStipeln. 17, IITältere Stadien hältnisse ganz ähnlich wie bei den 


der Blattentwicklung. 1,1’; 2, 2’; 3, 3’ usw. 

seitliche . St Stiel, QQuer- geschilderten Geraniaceen: die Blät- 
sone des Spreitenrandes. Bämtlichstarkvergr. .,, sind der Anlage nach sämtlich pel- 
tat, nur wachsen sie an gewöhnlichen Trieben der Pflanze nicht oder nur 
teilweise zu Schildblättern aus. Es wird nämlich nur im Falle besonders 
starker Förderung der Spreitenentwicklung auch die Querzone des 
Blattrandes in das Flächenwachstum mit einbezogen. Und so ist es auch 
verständlich, warum Schildblätter vornehmlich an Schößlingen und 
Stockausschlägen (Wasserreisern) sich finden. 

Bekanntlich ist an diesen ziemlich allgemein die Entwicklung der 
Laubblätter sehr begünstigt. Sind es doch Sprosse, die aus der Stamm- 
basis eines strauch- oder baumförmigen Gewächses (bzw. dem Stumpf 
eines gefällten Baumes) entspringen und aus diesem Grunde über die vom 
Wurzelsystem gelieferten Baustoffe in weit höherem Maße verfügen als 
die am Ende der Zweige entstehenden Triebe. Die Blätter solcher Schöß- 
linge und Wasserreiser sind oft unverhältnismäßig groß und können auch 


1 Vgl. darüber die Ausführungen im II. Abschnitt S. 195. 
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sonst von der Gestaltung der gewöhnlichen Laubblätter erheblich ab- 
weichen. Bei Tectona grandis L. f., dem Teakbaum, erreicht ihre Spreite 
einen Flächeninhalt von 2150 gem gegenüber der normalen Blattgröße 
von durchschnittlich 680 qgem (Sumatra 1929). Zu dem Größenunter- 
schied kommt bei anderen Pflanzen noch eine reichere Gliederung der 
Spreite, z. B. bei Symphoricarpus racemosa, wo die Schößlingsblätter ge- 
lappt sein können, oder bei Fraxinus excelsior, bei der GoEBEL (64, 
S. 1366) an Stockausschlägen doppelt gefiederte Blätter beobachtete. 

Ein ähnliches Verhältnis liegt nun auch bei C. Avellana vor, insofern 
die Schößlingsblätter dieser Pflanze meist beträchtlich größer sind als 
die der ‚‚normalen‘ Triebe. Während sie an diesen im Durchschnitt 10 cm 
Länge und 8 cm größte Breite erreichen, mißt man an Schößlingen maxi- 
mal 20 cm Länge und 15 cm Breite! Vor allem aber beteiligt sich an den 
Schößlingsblättern der Spreitensaum in seinem ganzen Umfang am 
Flächenwachstum, so daß es zur Bildung von Schildblättern und Über- 
gangsformen zu solchen kommt. Letztere stehen, wie erwähnt, zwischen 
den herzförmigen Blättern an der Basis des Schößlings und den Schild- 
blättern, welche in den höheren Teilen allein vorhanden sind. Ihnen 
gegenüber erscheint die gewöhnliche Blattform als eine Hemmungsbil- 
dung, sie bleibt auf einem entwicklungsgeschichtlichen Stadium stehen, 
das von den peltaten Blättern durchlaufen wird. 

Zur Entfaltung der Schildblätter von C. Avellana sei noch bemerkt, 
daß sie die ausgebreitete Form aus einer dütenförmigen Knospenlage 
(Abb. 40 IV) heraus erreichen. Die Basis ist der Teil der Spreite, welcher 
sowohl zuletzt angelegt wird wie auch zuletzt sein Streckungswachstum 
abschließt. Dabei erst gibt das Blatt seine dütenförmige Knospengestalt 
auf. Blätter, die auch im erwachsenen Zustande die Spreitenform des 
Knospenstadiums beibehalten, sind aber durchaus keine Seltenheit und 
werden in der Literatur des öfteren erwähnt, z. B. von Masters (116, 
8.21). Besonders häufig ist diese Aszidien- oder Dütenform bei C. colurna. 


V. Abschnitt. 


Kotyledonen, Primär- und Hochblätter von Pflanzen 
mit Schildblättern. 

Den Primär- und Hochblättern ist fast durchweg gemeinsam, daß sie 
Hemmungsbildungen der Laubblätter darstellen. An Pflanzen, wo letz- 
tere peltat sind, wird deshalb von der Vereinfachung in erster Linie die 
Schildform betroffen werden, d. h. es wird der Schildauswuchs entweder 
einer völligen oder einer teilweisen Reduktion verfallen. 

Nehmen wir beispielsweise an, ein Schildblatt durchlaufe bei voll- 
ständigem Entwicklungsgang die Stadien a, b, c, d, e und es wachse von 
Stadium b ab die schon vorher vorhandene Querzone des Randes mit der 
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übrigen embryonalen Spreite in die Fläche. An den Primär- und Hoch- 
blättern wird dann dieser Prozeß vorzeitig unterbrochen und die bis dahin 
erreichte Form der Spreite ohne nachherige Veränderung ihrer Gestalt zum 
Dauerstadium erhoben. Erfolgt die Hemmung bei c oder d, so wird kein 
vollständiges Schildblatt entstehen, sondern ein mehr oder minder sub- 
peltates Blatt; erfolgt sie schon auf Stadium b, so erhalten wir ein Blatt- 
organ, das zwar seine Spreite peltat anlegt, aber nicht dieser Anlage ge- 
mäß ausgestaltet. Das Verhältnis zwischen Primär- bzw. Hochblättern 
und Laubblättern ist hier also ein ähnliches, wie zwischen den gewöhn- 
lichen Laubblättern von Corylus Avellana und den Schößlingsblättern. 
Wir sehen deshalb auch bei vielen Pflanzen mit schildförmigen Laub- 
blättern, daß ihre Primär- und Hochblätter nur teilweise peltat bzw. am 
Spreitengrund herzförmig eingeschnitten sind. 

Die Niederblätter kommen in diesem Zusammenhang kaum in Be- 
tracht, weil an ihnen das Oberblatt in den meisten Fällen gänzlich redu- 
ziert oder doch nur als Rudiment erhalten ist. 

Dagegen ist es von Interesse zu untersuchen, inwieweit die Schild- 
form der Laubblätter schon an den Keimblättern zur Geltung kommt, die 
bei einer Reihe schildblättriger Pflanzen wohlentwickelte Spreiten be- 
sitzen, so daß ihrer Peltation grundsätzlich nichts im Wege steht. 


1. Kotyledonen. 

Die Kotyledonen schildblättriger Pflanzen interessieren uns hier nur 
insoweit, als sie über die Erde treten und eine in Stiel und Lamina ge- 
gliederte Fläche entwickeln. Bei hypogäischer Keimung sind sie meist 
zu fleischigen Reservestoffbehältern umgebildet, die eine höhere Glie- 
derung nicht erkennen lassen und in der Samenschale eingeschlossen 
bleiben ( Tropaeolum). 

Peltate Keimblätter sind bisher nur von Arten der Gattungen Pepero- 
mia und Umbilicus bekannt geworden. Für U. horizontalis Do. wurden 
sie von IRMISCH (90, S. 85), für U. pendulinus Do. von HEIBERG (80, 
S. 297) und Hamer (75, S. 10) geschildert. Eine merkliche Verschieden- 
heit ist zwischen beiden nicht vorhanden. In Abb. 43 I und II sind Keim- 
pflanzen von U. pendulinus dargestellt. Man ersieht hieraus, daß die 
Kotyledonen langgestielt sind und eine kleine Spreite tragen. Diese ist 
von fleischiger Beschaffenheit und dem Stiel nahe ihrem basalen Rande 
eingefügt. Man kann die Kotyledonen hier also mit HEIBERG (a. a. O., 
S.302) als „arrondis-reniformes et subpeltés‘‘ bezeichnen, während an 
den auf sie folgenden Laubblättern: der Stiel, der streng unifazial ist 
(Abb. 43 III), nahezu in der Mitte der Spreite ansitzt (Abb. 43 IV). 

Ein interessanter Dimorphismus zwischen den beiden Kotyledonen 
der Keimpflanze hat sich bei verschiedenen geophilen, mit schildförmigen 


1 Bezüglich der Primärblätter vergleiche die Ausführungen unten S. 221. 
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Laubblättern ausgestatteten Peperomia-Arten (z.B. P. peruviana DAHLST. 
und P. macrandra C. Do.) herausgebildet. Die Samen keimen hier nach 
Hit (82 b, c) hypo- und epigäisch zugleich, d. h. es bleibt der eine der 
beiden Kotyledonen als Haustorialorgan in der Samenschale eingeschlos- 
sen, während der andere sich aus dem Samen befreit und neben einem 
längeren Stiel eine peltate Lamina besitzt (Abb. 43 V und VI). Aber 
auch das hypogäische Keimblatt wird bei P.peruviana, P.macrandra und 








Abb. 43. I-IV Umbilicus pendulinus. I, II Keimpflanzen, nach HRIBERG. Sa Samenschale. 
H Hypokotyl, W Wurzelende des Embryos, © Kotyledonen. Vergr. etwa 25fach. III Stielquer- 
schnitt des Laubblattes. m, v Dorsal- bzw. Ventralmedianus; 1, 1’ Seitennerven. Vergr. 
IV Spreite eines Laubblattes. Verkl.- V Keimpflanze von Peperomia peruviana, VI von Peperomia 
macrandra, nach HILL. C; hypogaeisches, C2 epigaeisches Keimblatt (C, in IV aus der Samen- 
schale befreit, um die subpeltate Natur der Spreite zu zeigen); Sa Samenschale; H Hypokotyl. 
Stark vergr. 

anderen schildförmig angelegt, was nicht zu überraschen braucht, da es 
ebenfalls in Stiel und Spreite gegliedert ist. Bemerkenswert ist noch 
P. mexicana Mıg., von der Hit (82c, S. 143) angibt, daß zwar die Laub- 
blätter am Rande gestielt, der epigäische Kotyledo jedoch deutlich schild- 
förmig entwickelt sei. Es erinnert dieses Verhalten an die unten zu 
schildernden Pflanzen mit peltaten Primärblättern und epeltaten Folge- 
blättern. 

Die Entwicklungsgeschichte der peltaten Kotyledonen von Peperomia 
und Umbilicus ist nicht genauer untersucht, ebensowenig der Bau ihres 
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Stieles. Es ist aber kaum zweifelhaft, daB die Spreite anfänglich spatel- 
förmig ist und erst nachträglich schildförmig wird, sich also ähnlich ver- 
hält wie an den Laubblättern, für welche die Entwicklungsgeschichte von 
Trout (144, S. 263) mitgeteilt worden ist. Wie an diesen, so wird auch 
an den Kotyledonen die Schildform auf unifazialem Bau des Stieles 
beruhen. 

Umgekehrt ist für solche Pflanzen, deren Kotyledonarspreiten bei 
schildförmiger Gestalt der Laubblätter am Rande gestielt sind, zu ver- 
muten, daß dies auf die abweichende Beschaffenheit ihrer Stiele zurück- 
geht. Als Beispiele dafür ließen sich nennen Hydrocotyle vulgaris, deren 
Keimungsgeschichte BucnEnav (13, S. 357) beschrieben hat, ferner Ja- 











zZ 


Abb. 44. Ricinus communis. I Kotyledonarspreite mit Drüsen D; 11 Querschnitt durch den 
Stiel der Kotyledonarspreite. I/II Querschnitt durch die Basis, 1V durch die Mitte des Stieles 
eines Primärblattes. Xylem der Leitbündel-schraffiert. J 1/; nat. Gr., JJ—IV Vergr. 8fach. 


tropha-Arten und Ricinus communis. Für letztere Pflanze sollen die Ver- 
hältnisse an Hand eines Vergleiches von Kotyledonen und Primär- 
blättern genauer dargestellt werden. 

Der Keimling von Ricinus communis entwickelt zwei ansehnliche 
Kotyledonen, die mit den beiden, auf sie folgenden Primärblättern ge- 
kreuzt stehen und diesen gegenüber nicht peltate sondern marginale Stiel- 
insertion aufweisen (Abb. 44 I). 

Die Peltation der Primärblätter, die im übrigen auf S. 221 genauer zu 
schildern sein werden, steht mit dem Bau ihrer Stiele im Einklang. Deren 
Querschnitt ist im allgemeinen rundlich, nur oberseits ist eine leichte Ab- 
flachung bemerkbar (Abb. 44 IV). Die Leitbündelverteilung stimmt mit 
der anderer Schildblattstiele überein (radiäre Anordnung). Der Blatt- 
grund ist, wie auch z. B. bei Tropaeolum, mit der Achse vereinigt und 
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enthält einen offenen Leitbiindelbogen. Der Ubergang zur unifazialen 
Struktur erfolgt an der Basis des Stieles, der dort infolge starken Uber- 
wiegens der dorsalen (abaxialen) Seite oberseits rinnig vertieft erscheint. 
Die morphologische Oberseite ist auf die Furchensohle eingeschränkt 
(Abb. 44 ITT), um weiter oben gänzlich zu verschwinden. Der Stiel nimmt 
damit zylindrische Gestalt an. 

Von dem Stiel der Primärblätter ist derjenige der Kotyledonen da- 
durch unterschieden, daß er seiner ganzen Länge nach gefurcht ist. Ein 
Querschnitt durch sein oberes Drittel (Abb. 44 II) ist deshalb sehr ähn- 
lich einem Querschnitt durch die Stielbasis der Primärblätter (Abb. 44IT1). 
Wie dort, beschränkt sich der Anteil der morphologischen Oberseite am 
Stielumfang auf die Furchensohle. In dieser Form geht der Stiel auch in 
die Spreite über, an deren Grund einige napfförmige Drüsen (D in 
Abb. 44 I) sitzen. 

Was nun den Spreitengrund der Keimblätter anlangt, so ist daran vor 
allem das Anlaufen der Ränder an den Stiel hervorzuheben. Sie treten 
auf dessen adaxiale Seite über und verschwinden in der Längsfurche unter 
den Drüsen. Auch an den Primärblättern sitzen am Stiel unmittelbar 
unter dem Spreitenansatz einige (meist zwei) Drüsen. Die Spreitenränder 
sind aber hier kongenital miteinander vereinigt und als Querwulst mit 
der Spreitenfläche emporgewachsen. Es sind also in diesem Beispiel, das 
als Muster für viele andere angeführt sein kann, die Kotyledonen im Ver- 
gleich zu den Primär- und Folgeblättern weniger stark abgeleitet und im 
Zusammenhang damit nicht schildförmig entwickelt. 

Die sogenannten hypopeltaten Kotyledonen, wie sie C. DE CANDOLLE 
(19, S. 62) für Quercus (Abb. 45 I), Fagus, Aesculus und andere beschrie- 
ben hat, bleiben hier unberücksichtigt. Es handelt sich bei ihnen nicht 
um eine Peltation im eigentlichen Sinne, sondern um ein ähnliches Ver- 
halten wie bei den unten zu erwähnenden Blättern von Sedum-Arten. 
Als Reservestoffbehälter sind die Kotyledonen der genannten Pflanzen 
stark fleischig angeschwollen, und zwar besonders auf ihrer Außen- 
(Unter-)Seite. Die Raumverhältnisse im Samen bewirken nun, daß das 
Kotyledonargewebe auch den Raum zwischen Hypokotyl und Samen- 
schale ausfüllt, d. h. über die Stielinsertion herabwächst (vgl. die Sche- 
mata Abb. 45 II—IV!). Sehen wir nach STENZEL (140, S. 48) doch auch 
sonst bei den Samen der Eiche, daß die Entwicklung der Kotyledonen 
stark von den Platzverhältnissen beeinflußt wird. So z. B. breitet sich 
in Samen, an deren Embryo ein Keimblatt abortiert, der andere so stark 
aus, daß er für sich allein den Raum von zwei Kotyledonen einnimmt. 

Mit dieser Auffassung steht im Einklang, daß hypopeltate Ausbildung, 
soweit wir derzeit wissen, nur bei solchen Kotyledonen vorkommt, deren 
Gewebe zur Reservestoffspeicherung herangezogen und daher fleischig 
aufgetrieben ist. Da in diesen Fällen die Kotyledonen gewöhnlich fast 
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den ganzen Raum im Sameninnern einnehmen (vgl. z. B. auBer den ge- 
nannten Pflanzen Phaseolus!), so sind für ihre Gestalt auch die Raum- 
verhältnisse maBgebend. Von Interesse dürften in dieser Hinsicht die 
Meliaceen sein, deren Samen zum Teil ein Nährgewebe (Perisperm) be- 
sitzen, zum Teil aber eines solchen entbehren. Im ersteren Falle sind die 


Kotyledonen nach Harms 
zu 
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nach C. DE CANDOLLE (a. a. 
O., 8.63) durchweg hypopel- 
tat oder hypocordat. 

Ein Analogon finden diese 
Verhältnisse in der Blattge- 
staltung von Sedum-Arten, 
z. B. S. pachyphyllum Rose. 
Die Laubblätter dieser Pflan- 
ze stellen radiär gebaute, 
walzliche Organe dar, die mit 
breiter Basis der Achse zu ent- 











(79, S. 263) gewöhnlich dünn 
St 
y 
GS 0 
5 \ # 
F z S x Sr 5 
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blattähnlich ausgebildet ; wo 
dagegen das Nährgewebe 

Co Kotyledonen, een Vergr. 

II—IV Schemata zur ‚zur Erklärung des mens 


fehlt bzw. in die Kotyledo- 
nen verlegt ist, sind diese 
Zustandekom 
der hypopeltaten Form der Kotyledonen: II, III An- 
schwellung der Unter- (Außen-) Seite und Verstärkung (S) 


springen scheinen, in Wirk- 
lichkeit aber, wie Abb. 45 V 
und VII zeigen, nur mittels 
eines ganz kurzen diinnen 
Verbindungsstiickes an ihr 


ps - befestigt sind (eine Erschei- 


erbindungsstückes 

VI entblättertes Be (St die stehen gebliebenen 
Verbindungsstücke von Blatt und Sproß, schraffiert der 
von Blättern bedeckte Raum der Sproßoberfläche); VII 
Querschnitt durch den basalen Abschnitt eines Blattes 
(Xylem des Leitbündels schraffiert); VIII Sedum Someni, 
Längsschnitt durch die SproBachse mit zwei Blättern (S 

deren ,,Schildauswuchs“). Teilweise vergr. 


nung, mit der das Auftreten 


; von ,,Bruchblattern“ bei S. 


Stahlii im Zusammenhang 
steht). Urspriinglich sitzen 
die Blätter mit verbreitertem 
Grund der Achse an. Die spä- 
tere stielartige Einschnürung 





ist eine Folge davon, daß die Blattanlagen in ihrem oberen Teile stärker 
in die Dicke wachsen als an der Basis. Sie geraten dabei miteinander in 
Kontakt und platten sich durch gegenseitigen Druck prismatisch ab. Ein 
Querschnitt durch die basale Hälfte eines älteren Blattes zeigt deshalb 
die in Abb.45 VII festgehaltene Form. Stellt man sich vor, daß das Laub- 
blatt von 8. pachyphyllum sich auf der Oberseite nicht verdickt, so ergäbe 
sich die Gestalt der Laubblätter von S. Someni Hamer (Abb. 45 VIII), 
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die ,,hypopeltate‘‘ Organe darstellen und darin den ,,hypopeltaten“ 
Kotyledonen von Quercus und anderen gleichen. 


2. Primärblätter. 

Bei heteroblastischer Entwicklung der Laubblätter gehen den Folge- 
blättern gewöhnlich einfacher gestaltete Primärblätter voraus. Wie aber 
Drets (36, S. 23) hervorgehoben hat, kommt auch das umgekehrte Ver- 
halten vor: daß nämlich die Folgeblätter Hemmungsformen der Primär- 
blätter darstellen. Diese beiden Formen der Helikomorphie (DiELs) spie- 
geln sich auch in der Blattgestaltung der schildblättrigen Pflanzen wieder, 
wofür im folgenden Beispiele zu liefern sind. Wir beginnen mit dem ge- 
wöhnlichen Fall, daß die Primärblätter noch nicht schildförmig sind bzw. 
Übergänge zur Schildform darstellen, und sehen zu, ob auch dabei Be- 
stätigungen für unsere Theorie der Schildblätter, wie sie in den Schemata 
der Abb. 12 (S. 172) ihren kurzen Ausdruck gefunden hat, sich ergeben. 

Schon einleitend zu diesem Abschnitt wurde ausgeführt, daß die Ge- 
stalt der Primärblätter davon abhängt, auf welcher Stufe der Entwick- 
lung die Fortbildung der Blattanlage unterbrochen wird. Ist dies relativ 
spät der Fall, so wird das Primärblatt wenig von der Gestalt des Folge- 
blattes abweichen. Der Unterschied wird um so größer, je früher die 
Entwicklungshemmung einsetzt. Bei den schildblättrigen Pflanzen 
kommt es vor allem darauf an, inwieweit und auf welchem Stadium der 
Blattentwicklung der Querwulst an der Spreitenbildung teilnimmt. Bei 
manchen Formen jedenfalls ist die Schildform so fest verankert, daß sie 
auch an den Primärblättern auftritt. Das ist z. B. das normale Verhalten 
der Umbilicus-Arten, wenigstens von U. pendulinus. Zwar gibt GOEBEL 
(57, S. 234) an, nicht selten beobachtet zu haben, daß bei den untersten 
Blättern die Lamina sich direkt an den Blattstiel ansetzt. Andere Au- 
toren jedoch erwähnen nichts davon, GLÜCK (54, S. 169) betont sogar 
ausdrücklich, niemals spatelförmige Primärblätter an den Keimlingen 
gesehen zu haben. 

Schildförmige Primärblätter besitzen ferner Ricinus communis und 
Tropaeolum-Arten (z. B. T. majus und peregrinum), auch Hydrocotyle 
vulgaris kann hier genannt werden, bei der zwar das erste, nach den 
Kotyledonen erscheinende Primärblatt nach BucHenau (13, S. 359), 
LuBBock (106, 2, S. 26) und Brrrer (7a, S. 74) eine herzförmige Spreite 
aufweist, die folgenden aber bereits mehr oder minder peltat sind. 

Sehr gering ist der Unterschied zwischen den Primär- und Folge- 
blättern bei Ricinus communis. Als Primärblätter kann man hier nur 
die beiden ersten in einem zu den Kotyledonen gekreuzt stehenden Wirtel 
vereinigten Laubblätter ansprechen, die folgenden sind schon den späte- 
ren Laubblättern gleichgestaltet, d. h. es überwiegt an ihnen (Abb. 46 II) 
der Mittelzipfel (M) nicht so stark alle übrigen wie bei den Primär- 
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blättern (Abb. 46 I), wo er nicht nur viel breiter, sondern auch bedeutend 
länger ist als die seitlichen Lappen der Spreite. Bei Heranziehung der 

ichte, z. B. des in Abb. 17 I dargestellten Stadiums, 
das von einem Folgeblatt stammt, zeigt sich deutlich, daß die Form des 
Primärblattes einer erst sehr spät einsetzenden Hemmung der Spreiten- 
bildung ihre Entstehung verdankt. 

Ein ähnliches Verhältnis treffen wir auch bei Tropaeolum majus an, 
wo ebenfalls die Primärblätter nur einen einzigen zweizähligen Wirtel 
bilden und von den Folgeblättern allein darin unterschieden sind, daß sie 
statt sieben Spreitenlappen deren nur drei bilden (Abb. 46 IIT). Auch 
hier bleiben die Primärblätter auf einem Stadium stehen, das von den 
Folgeblättern durchlaufen wird, wozu man Abb. 46 III mit Abb. 15 IIb 
(S. 179) vergleichen möge. Aus dem gleichen Grunde weisen die Primär- 
blätter von Lupinus-Arten weniger Fiedern auf als die folgenden. 








Abb. 46. I mag | II Folgeblatt von Ricinus communis ; III Primärblatt von Tropaeolum 
majus. it 


M Mittellappen. 1, 1’; 2, 2’ usw. Seit ppen der S 


Von besonderem Interesse sind in diesem Zusammenhang aber jene 
Pflanzen, bei denen die Primärblattbildung mit epeltaten Organen be- 
ginnt und allmählich zu peltaten Formen fortschreitet. Klassische Bei- 
spiele dafür sind verschiedene Nymphaeaceen, unter denen Victoria regia 
als besonders lehrreicher Fall näher geschildert sein möge!. 

Die Keimung dieser Pflanze wurde von Trout (143, S. 148) be- 
schrieben und abgebildet. Vor den Schwimmblättern erscheinen am 
Keimling drei einfacher gestaltete Primärblätter, die sukzessive Über- 
gänge zu den peltaten Folgeblättern darstellen (Abb. 47)*. Das erste 


1 Ganz ähnlich verhält sich Euryale ferox Satisp. Vgl. darüber die Dar- 
stellung bei Oxapa (123a, S. 133 und 123b, S. 117), in der allerdings auf die 
hier interessierenden Zusemmenhänge nicht Rücksicht genommen wird. 

2 Die Abbildung Trécuts (a. a. O., Taf. 12, Abb. 1) ist zwar ein gutes Ha- 
bitusbild, gibt aber den Spreitenansatz an den Primärblättern nur unvollkommen 
wieder. Dies ist in unserer Abb. 47, die im übrigen nach Tr£cur gezeichnet ist, 
richtiggestellt. 
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Primärblatt (Abb. 48 I) ist von pfriemlicher Gestalt und besteht aus 
einem verbreiterten Grunde mit häutigen Säumen, dem ein anscheinend 
unifazialer Fortsatz ansitzt. Eine Spreite wird an ihnen nicht entwickelt. 

Das zweite Blatt (Abb. 48 II) zeigt insofern einen Fortschritt in der 
Gliederung, als sein Oberblatt Stiel und Spreite bildet. Der Blattgrund 
tritt hauptsächlich als totale, oben in zwei Zipfel gespaltene Stipel (st) 
in Erscheinung. Der Stiel (St) dieses Blattes ist rund, d. h. unifazial. 
Am Übergang in die Spreite 
laufen deren Ränder auf sei- 
ner ventralen (adaxialen) 
Seite zusammen. Dies ist 
noch deutlicher an dem drit- 
ten Blatt (Abb. 48 III). 

An diesem stellt die Sti- 
pel (st) eine einheitliche Ka- 
puze dar. Der Blattstiel ist 
rund wie beim zweiten Blatt, 
-die Spreite dagegen durch 
Vergrößerung ihrer basalen 
Flügelpfeilförmigentwickelt. \ 
An dieser Form des Primär- 
blattes ist der Spreitenansatz 
besonders deutlich. Man er- 
sieht aus der Abb. 48 III 
ohne weiteres, daß es sich 
um ein schildförmig angeleg- 
tes Blatt handelt, dessen ba- 
saler Spreitenrand in das Flä- 
chenwachstum nicht mitein- 
bezogen wird. 

Es folgen sodann Primär- 
blätter, die über den Wasser- 
spiegel treten, zu Schwimm- 
blättern werden und dadurch 
bemerkenswert sind, daß sie Übergänge zu der Gestaltung der Folge- 
blätter darstellen. Im Grunde sind sie pfeilférmig wie die Blätter etwa 
von Nymphaea tetragona (Abb. 331), aber ihre basalen Spreitenfortsätze 
sind nicht frei, sondern je nach der Höhe, in der das Blatt an der Keim- 
pflanze steht, bis zur Hälfte oder zu zwei Dritteln miteinander vereinigt 
(Abb. 48IV). Bei völliger Verwachsung der beiden Spreitenlappen ergibt 
sich ein Blatt, wie es bei Brasenia Schreberi (Abb. 33 ITI) als Folgeblatt- 
form vorhanden ist. Die Folgeblätter von Victoria regia bzw. Cruziana 
haben wir schon im III. Abschnitt besprochen (vgl. Abb. 34). 





Abb. 47. Victoria regia, Keimpflanze. 
Verändert nach TRÉOUL. S Samen, Pı—P, Primärblätter. 
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Hier sei noch eine Pflanze erwähnt, deren Heterophyllie deshalb be- 
sonders auffällig ist, weil neben stark in Zipfel zerteilten Wasserblättern 
schildférmige Schwimmblätter (Abb. 49 V) nach Art derjenigen von Bra- 
senia ausgebildet werden, nämlich Cabomba caroliniana A. Gray. Inter- 





Abb. 48. Victoria regia. Primärblätter. St Stiel, st Stipel, N Nahtlinie. 
essant ist an dieser Nymphaeacee auch, daß die Blühreife gleichzeitig 
mit dem Auftreten der Luftblätter erlangt wird. Jedoch gehen diesen, 
was bislang nicht beachtet worden zu sein scheint, noch einige Wasser- 





I 
Abb. 49. I—IV Cabomba caroliniana. I Sproßspitze mit Blütenknospen und zwei Primärblät- 
tern (1 und bas II, III Primärblätter b, und b» aus I von der Fläche rn IV Ubergangs- 





form zu den Folgeblättern ; V Folgeblatt; VI Folgeblatt von Cabomb y 


blätter voraus, die pfeilförmige Spreiten besitzen!. Abb. 49 I zeigt den 
SproBgipfel einer blühbaren Pflanze mit zweien solcher Blatter, von denen 
das eine (b, in Abb. 49 I und Abb. 49 IT) an der Spreitenbasis bis zum 
Stielansatz eingeschnitten ist, während an dem héher inserierten (b, in 

1 GARDENER, welcher die Pflanze in Hookers Icones plantarum, Taf. 642 


abbildet, erwähnt von ihren Schwimmblättern lediglich ,,not unfrequently emar- 
ginate at one end“. 
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Abb. 49 I und Abb. 49 III) die beiden Zipfel etwa bis zur Hälfte mitein- 
ander ,,verwachsen“ sind. Daran schließt sich an die Form des Blattes 
in Abb. 49 IV, an dessen Basis nur noch eine leichte Ausrandung vor- 
handen ist. Ein ganzrandiges Schwimmblatt endlich zeigt Abb. 49 V. 
Die Spreite ist hier gegenüber C. aquatica (Abb. 33 IV) stark verschmälert 
und nähert sich in diesem Merkmal C. piauhyensis GARDN., bei der die 
Schwimmblätter von schmallinealischer Gestalt sind (Abb. 49 VI) und 
darin unter den schildblättrigen Pflanzen nicht ihresgleichen haben. 

Wir wenden uns jetzt jenen merkwiirdigen Helikomorphien zu, wo 
an Stelle der Folgeblätter die Primärblätter peltat sind. Im einzelnen be- 
dürfen die genetisehen Beziehungen zwischen diesen beiden Blattformen 
hier noch sehr der Klärung. Wir beschränken uns deshalb auf die An- 
führung des Tatsächlichen. 

Es sind unseres Wissens derzeit Fälle dieser Art aus vier im System 
weit voneinander getrennten Familien bekannt: den Euphorbiaceen 
(Heywoodia), den Sterculiaceen (Pterospermum), den Myrtaceen (Euca- 
lyptus) und den Araceen (Alocasia). 

Die Blattbildung von Heywoodia lucens Sım, einem der Flora Süd- 
afrikas angehörenden baumartigen Gewächse, . wurde durch HUTCHINSoN 
(85, S. 114) genauer bekannt. Er hebt besonders den Dimorphismus 
zwischen Jugend- und Folgeform an den von ihm untersuchten Pflanzen 
hervor: ,, These specimens show a remarkable difference between the 
leaves of the seedlings and those of the flowering shoots. In the seed- 
lings . . . most of the leaves are peltately attached about 1 em above the 
base, whilst on the flowering branches they are basally attached and are 
either cuneate or rarely shortly cordate.‘‘ Ferner wird die interessante 
Tatsache angeführt, daß dieselbe Blattform wie an den Keimpflanzen 
auch an einem Schößling (,,adventitious shoot‘‘) auftrat — was an das 
Verhalten auch mancher anderer Bäume erinnert, z. B. von Populus 
tremula, wo die Folgeblätter ebenfalls von der Gestalt der Jugendblätter 
abweichen, aber an Schößlingen die Blattform der Keimpflanzen wieder- 
kehrt, übrigens auch an Johannistrieben und den Langtrieben jüngerer 
Pflanzen, an denen die Kurztriebblätter bereits die Folgeblattform an- 
genommen haben. Corylus Avellana scheint mir daraufhin noch nicht 
genügend untersucht zu sein, möglich, daß auch bei ihr an jungen Pflan- 
zen Schildblätter vorkommen. 

Zur Erklärung der Schildform der Primärblätter von Heywoodia hat 
Hurcxinsox das „biologische Grundgesetz‘ herangezogen und angenom- 
men, der peltate Charakter sei „an ancestral type which is retained in 
the seedling and in adventitious shoots produced by injury or other 
causes, and that the basally attached leaf is an ecological condition not 
yet finally established‘‘ — eine Auffassung, die wie alle derartigen phylo- 
genetisch unterbauten Auslegungen morphologischer Verhältnisse zwar 

Planta Bd. 17. 15 
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viel Bestechendes an sich hat, aber eine Erklärung dennoch nur vor- 
täuscht. Denn die Behauptung, daß die Form der epeltaten Folgeblätter 
den Lebensbedingungen besser angepaBt sei als die Schildform der 
Jugendblätter, ist eine bloBe Annahme, der jegliche Stütze fehlt. 

Von Sterculiaceen gehören hierher zwei Arten der Gattung Pterosper- 
mum: P. diversifolium BLume und P. heterophyllum Hance}. Die Blätter 
des ersteren werden von PIERRE (126) folgendermaßen beschrieben: ,,Les 
feuilles peltées, ovales-lancéolées ou découpées, plus courtement pétiolées, 
elliptiques-oblongues, courtement acuminées, cordées, subauriculées . . . ‘ 
Es sind also die Blätter des Jugendstadiums peltat, die der erwachsenen 
und blühbaren Pflanze dagegen am Spreitengrund herzférmig. Ab- 
gebildet ist bei PIERRE (a. a. O., Tafel 179) ein Zweig von einem jungen 
Baum und ein blühender und fruchtender Zweig mit Folgeblättern. An 
ersterem sind die unteren Primärblätter nur schwach, die folgenden stär- 
ker gelappt, aber entgegen der Beschreibung siebenlappig ?. 

Ähnlich lautet die Beschreibung von P. heterophyllum bei Hancox (77, 
8. 112): „foliis arboris juvenilis atque turionum® peltatis.‘ Die Folge- 
blätter dagegen sind epeltat (,,petiolo . . . haud peltatim affixo‘‘). 

Auf peltate Jugendformen bei Eucalyptus hat wohl zuerst F. v. MuEL- 
LER am Beispiel von E. calophylla R. Brown aufmerksam gemacht, von 
welcher es in Decade 10 seiner Eucalyptographia (122) heißt: „The foliage 
of plants in the seedling state or of young offshoots from the base of 
the stem is beset with short bristly hairs, while the leaves are inserted 
above their base to the leafstalk.“‘ Also auch hier an Keimpflanzen und 
Schößlingen Schildblätter, während die Lamina der Folgeblätter all- 
mählich sich in den Stiel verschmälert ! 

Ähnlich wie E.calophylla verhalten sich auch andere Arten, so 
E. citriodora Hook. nach VELENOVSKY (155, S. 505) und E. erythrocorys 
F. v. Muezz. nach Drets (36, 8.93). Die einzige Art der umfangreichen 
Gattung, welche noch im erwachsenen Zustande Blätter mit peltater An- 
fügung des Blattstiels besitzt, ist HZ. peltata BENTH., eine Pflanze, von 
der DIELS vermutet, daß sie eine ,,neotene‘* Form von Z. latifolia F. 
v. MUELL. ist. 

1 Dagegen beruht die Angabe A. P. pz CanpoLes (16, S. 370), Sterculia 
balanghas L. besitze gegliederte Schildblatter, offensichtlich auf einem Irrtum. 

um acerifolium WILLD. dagegen hat auch im blühbaren Zustande die 
Fähigkeit zur Peltation der Laubblätter. Vgl. Taf. 631 bei Wicur (160). Im 
Text heißt es: „leaves ... usually more or less peltate‘“‘. WiLLDENow (161, S. 729), 
der Vater der Art, erwähnt jedoch nichts von Schildblättern. 

2 Eine weitere Abbildung findet sich in dem Atlas von KOORDERS u. VALETON 
(95, Taf. 407). 

3 Turio bedeutet hier Trieb oder Schößling. Vgl. Biscnorrs Lehrbuch der 
Botanik, Anhang (Wörterbuch), S. 214. Es handelt sich hier also um die gleiche 
Erscheinung wie bei Heywoodia: die Schößlingsblätter sind den Primärblättern 
gleichgestaltet. 
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Für die Araceen mit schildférmigen Jugendblättern können wir uns 
lediglich auf die sehr aphoristischen Angaben von HALLIER (74, 8. 610) 
berufen. Es handelt sich um Arten der Gattung Alocasia, fiir welche be- 
tont wird, es sei , die Unterscheidung zwischen Arten mit schildförmigen 
Blattern und solchen, bei denen die Ausbuchtung am Grunde des Blattes 
bis zur Anheftungsstelle des Blattstieles heranreicht und die Hauptnerven 
der beiden Basallappen auf eine kürzere oder längere Strecke entblößt, 
nur mit Vorsicht anzuwenden, da auch die Arten mit entbléBten Basal- 
rippen in der Jugend meist (oder immer?) schildförmige Blätter besitzen. 
Den umgekehrten Fall, daß schildblättrige Arten in der Jugend Blätter 
mit entblößten Basalrippen entwickeln, habe ich hingegen niemals be- 
obachtet und die schildförmige Gestalt der Blätter ist daher offenbar als 
die ursprünglichere, bei einem Teil der Arten nur noch in der Jugend, bei 
anderen hingegen während der ganzen Lebensdauer erhalten gebliebene 
Form anzusehen“. 

8. Hochblätter. 

GoEBEL (61, S. 530) und nach ihm GrLöück (54, S. 168) haben darauf 
hingewiesen, daß bei Umbilicus pendulinus die am blühenden Sproß 
stehenden Blätter, namentlich die Deckblätter der Blüten, eine andere 
Gestalt haben als die ausgesprochen schildförmigen Laubblätter. An den 
zuerst gebildeten untersten Stengelblättern ist zwar die Schildform noch 
erhalten, wenn auch weniger deutlich ausgeprägt als an den Laub- 
blättern. Höher am Blütensproß aber stehen spatelförmige Blätter mit 
randlich inseriertem Stiel und kleiner, mit drei stumpfen Endlappen ver- 
sehener Spreite, in deren Achseln auch die Blüten entspringen. Es sind 
dies die Hochblätter der Pflanze, die hier somit bei gleichzeitiger Re- 
duktion der Spreitenfläche die Schildform gänzlich aufgegeben haben. 

An drei weiteren Beispielen wollen wir die Veränderungen, die mit den 
Hochblättern schildblättriger Pflanzen vor sich gehen und zur Unter- 
drückung der Peltation führen, im einzelnen studieren. Es kommt dabei 
vor allem auf den Blattstiel an, dessen Verhalten wir ja bereits im I. Ab- 
schnitt vorliegender Abhandlung als grundlegend für das Verständnis 
der Schildblätter erkannt haben. Es ist deshalb zu erwarten, daß auch 
die Rückbildung der Schildform an den Hochblättern in Veränderungen 
begründet ist, die mit dem Bau des Stieles vor sich gehen. 

Sehr gut zu verfolgen sind diese an den Hoch- und Übergangsblättern 
von Boykinia tellimoides ENGL. (Saxifragaceae), einer Pflanze, derengrund- 
ständige Laubblätter mit langen orthotropen Stielen versehen sind, denen 
die schildförmige, an der Basis leicht eingeschnittene Spreite (Abb. 50 I) 
senkrecht ansitzt. Die unteren Stengelblätter sind den Grundblättern noch 
durchaus ähnlich, wenn man von der Verkürzung des Stieles absieht. Es 
folgen sodann Übergangsblätter, die zumTeilschonTragblätter von Partial- 
infloreszenzen sind und in mehrfacher Hinsicht von den unteren Stengel- 

15* 
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blättern abweichen: 1. sind sie nur kurz gestielt (die Stiele der Blätter 
in Abb. 50 II und III maßen nur 2,3 und 0,8 cm Länge), 2. hat ihre 
Spreite eine geringere Zahl von Randlappen (sieben statt neun an den 





Abb. 50. Boykinie tellimoides, Blattbildung. Erklärung im Text. Xylem der Leitbündel in 
VII—IX schraffiert. I—VI verkl., VII—IX Vergr. 12fach. 


Laubblättern und unteren Stengelblättern),.3. reicht der basale Spreiten- 
einschnitt bis nahe an den Stielansatz heran. Das Blatt in Abb. 50 III 
ist zwar noch schildförmig, aber die Verbindung zwischen den beiden 
Basallappen der Spreite ist kaum breiter als 1 mm. Noch einen Schritt 
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weiter, und wir bekommen an Stelle eines Schildblattes ein randlich ge- 
stieltes Blatt, wie es in Abb. 50 IV dargestellt ist. 

Die Stiele der Grundblätter und der Übergangsblätter sind durchaus 
unifazial entwickelt, wie sowohl aus ihrer Anatomie (Abb. 50 VII), wie 
aus dem Stipel- und Spreitenansatz zu entnehmen ist. Die Leitbündel- 
verteilung ist ähnlich der im Blattstiel von Rodgersien, wovon 8. 168 die 
Rede wur. An den höheren Stengelbättern macht sich allerdings eine Ver- 
änderung bemerkbar; während im Stiel der Grundblätter die Leitbündel 
rings um den Querschnitt annähernd gleich stark sind, nehmen sie hier 
von der Dorsal- nach der Ventralseite hin an Größe ab (Abb. 50 VIII). 
Es weist dies auf eine Lockerung der unifazialen Struktur hin, die tat- 
sächlich an den eigent- 
lichen Hochblättern bi- 
fazialem Bau weicht. 

Sowohlan den Grund- 
wie an den Stengelblät- 
tern bildet der Blatt- 
grund mit seinen hauti- 
gen Säumen eine totale 
Stipel, was im Einklang 
mit dem unifazialen Bau 
der Stiele steht. Unifa- 
zial ist auch noch der 
Stiel des Ubergangsblat- 
tes in Abb. 50IV. Denn 
nicht nur die Ränder des 
Blattgrundes, sondern 
auch die Spreitenränder 





laufen auf seiner ,,Ober- Abb. 51. Rodgersia tabularis, Hochblätter. Verkl. 
seite‘ zusammen. Zum 


Unterschiede von den tiefer am Sproß stehenden Blättern und den Grund- 
blättern wächst hier aber die Spreitenbasis nicht in die Fläche, d. h. der 
Querwulst beteiligt sich nicht am Spreitenwachstum. Es entspricht dieses 
Blatt also etwa einem Laubblatt von Geranium pratense; wie dieses wird 
es schildförmig angelegt, ohne sich weiterhin zu einem Schildblatt zu 
entwickeln. 

Demgegenüber entstehen die dem Endabschnitt der Synfloreszenz 
angehörenden Hochblätter Abb. 50 V und VI offenbar von vornherein 
bifazial. Schon aus ihrer äußeren Form ist das zu entnehmen; denn die 
Ränder der stark reduzierten Spreiten setzen sich in die Ränder der ab- 
geflachten Stiele fort und diese gehen in die adnaten lateralen Stipeln 
des Biattgrundes über. Einen Stielquerschnitt zeigt Abb. 50 IX. 
Ober- und Unterseite sind auf ihm infolge des deutlichen Hervortretens 














230 W. Troll: Morphologie der schildférmigen Blätter. 


der Ränder scharf voneinander abgesetzt, und dem entspricht auch die 
in einem nach oben offenen Bogen erfolgende Anlegung der Leitbündel. 

Ähnlich wie Boykinia tellimoides verhalten sich die die Synfloreszenz - 
äste tragenden Hoch- oder Übergangsblätter am BlütensproB von Rod- 
gersia tabularis Kom. Bei tieferer Stellung ist an ihren Spreiten noch 
ein Rest der Peltation der Grundblätter wahrzunehmen (Abb. 51 I). 
Wird diese gänzlich unterdrückt, so ergibt sich die Form des Blattes 
in Abb. 51 IT, die wiederum unsere Ableitung der Schildform der Spreite 
aus dem unifazialen Stiel- 
bau aufs beste bestätigt. 

Als drittes Beispiel 
sei noch Cacalia calva 
T. 8. BRANDEGEE ange- 
führt. Die Grundblätter 
der Pflanze mit ihrer 
eigenartig  verästelten 
Spreite werden im fol- 
genden Abschnitt be- 
sprochen. Hier interes- 
sieren lediglich die Sten- 
gelblätter, die teilweise 
noch deutlich schildför- 
mig sind, in der Synflo- 
reszenz aber ihre Schild- 
form einbüßen, ohne daß 
der Stiel bifazial würde. Ein solches Hochblatt ist in Abb. 52 I dar- 
gestellt. 

Der Stiel der Grundblätter ist rund und zeigt auf einem Querschnitt 
vollkommen radiär-unifazialen Bau (Abb. 8 VI). Unifazial sind aber 
auch die Stiele der unteren, noch schildförmigen Stengelblätter, obgleich 
sie auf der Ventralseite abgeflacht sind (Abb. 52 II). Würden die beiden 
Stränge ss’ nicht zur Ausbildung gelangen, so bekämen wir den Quer- 
schnitt Abb. 52 III, der von einem epeltaten Hochblatt stammt. Es 
scheint uns also, daß hier auch an den Hochblättern, welche die Schild- 
form schon aufgegeben haben, die Stiele unifazial bleiben und nur ihr 
Bündelsystem vereinfachen, wie das in extremer Weise z. B. bei andinen 
Caltha-Arten (C. limbata, C. dioneaefolia) eingetreten ist (TROLL, 149, 
S. 375). Infolge mangelhafter Entwicklung des Blattgrundes bei Cacalia 
dürfte es aber schwer fallen, dies eindeutig zu beweisen. 





II, III Vergr. 8 fach. 


(Schluß folgt.) 
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VI. Abschnitt. 


Bemerkenswerte Ausbildungsformen von Schildblättern 
in verschiedenen Verwandtschaftskreisen. 


Wir wollen in diesem Abschnitt eine Reihe von Familien vorfiihren, 
in denen bisher nicht beriicksichtigte, aber durch ihre Gestalt im ent- 
wickelten Zustande beachtenswerte Fälle von Schildblattbildung vor- 
kommen. Zwar werden sich dabei keine grundsätzlich neuen Erschei- 
nungen darbieten : auch diese mehr oder minder abweichenden Formen ent- 
stehen durchaus wie gewöhnliche Schildblätter und sind in den haupt- 
sächlichsten Zügen wie diese zu erklären, höchstens daß sie das früher 
bereits Gesagte in lehrreicher Weise erläutern. Aber unsere Vorstellung 
von der Gestaltungsbreite der Schildblätter wird durch die folgenden Bei- 
spiele eine nicht unwesentliche Erweiterung erfahren. 

Eigenartige Ausbildungsformen des peltaten Blatt-Typus sind auch 
viele der sogenannten Schlauchblätter (Aszidien), ferner die schildför- 
migen Sporophylle, die uns bei den Angiospermen als peltate Staubblätter 
und in der Gestalt der meisten Fruchtblätter entgegentreten. Aus prak- 
tischen Gründen werden jedoch diese Formen des Schildblattes in den 
beiden letzten Abschnitten gesondert behandelt und nur die Schlauch- 
blätter der Lentibulariaceen wegen ihrer nahen Verwandtschaft mit den 
peltaten Laubblättern dieser Pflanzen schon in diesem Zusammenhang 
dargestellt. 

1. Ranunculaceae. 

Die Blätter der Ranunculaceen wurden zuletzt von SCHRÖDINGER 
(136) einer eingehenden anatomischen und morphologischen Unter- 
suchung unterzogen, bei der sich unter anderem ergab, daß in einer Reihe 
von Gattungen, z. B. bei Trollius, Delphinium und Aconitum, streng uni- 
fazialer Stielbau herrscht. Am Spreitengrund wirkt sich dieser in einer 
völligen Umspannung des Blattstielkopfes durch die Basis der Lamina 
aus; es entstehen nach ScHRÖDINGERs Terminologie zyklische Spreiten, 
Planta Bd. 17. 16a 
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die von schildférmigen nur dadurch unterschieden sind, daB die aus 
einem Punkte der Adaxialseite des Blattstielendes entspringenden 
Spreitenränder nicht miteinander verwachsen, sondern frei sind. In- 
folge dieser nahen Beziehungen zur peltaten Blattform ist es ganz natiir- 
lich, daB es in verschiedenen Formenkreisen der Ranunculaceen tat- 
sächlich zur Entstehung von Schildblättern gekommen ist, nämlich in 
den Gattungen Ranunculus, Aspidophyllum, Asteropyrum und Thalic- 
trum, von denen letztere vor allem unser Interesse in Anspruch nimmt. 
Denn die Schildform erstreckt sich bei den betreffenden Arten, z. B. 
Th. peltatum Dc., nicht etwa auf die ganze Spreite, sondern nur auf 
deren Fiedern. 

Es soll in diesem Zusammenhang aber auch die Gattung Caltha Er- 
wähnung finden, deren diplophylle Arten in ihrem Blattbau Schild- 
blattern morphologisch recht nahe stehen. 

a) Caltha. Wir können uns hier auf das Schema Abb. 16 unserer Ab- 
handlung über Diplophyllie (149, 8.377) beziehen, das zur Erläuterung 
der Spreitengestaltung der diplophyllen Caltha-Arten dienen soll. Infolge 
des unifazialen Stielbaues laufen die Spreitenränder in I auf der ,,Ober- 
seite‘‘ des Stieles zusammen und gehen ineinander über. Die Vorbedingung 
für die Entstehung eines Schildblattes ist somit auch hier gegeben, es 
wachsen aber die mit dem Stiel vereinigten Spreitenränder nicht gemein- 
sam aus, sondern jeder entwickelt für sich einen Lappen. Nur in einem 
Falle, an C. leptosepala Dc., habe ich einmal beobachtet, daß die Ränder 
der Spreite ein kurzes Stück (3 mm) miteinander verwachsen waren. Es 
sei hier auch zurückverwiesen auf die Ausführungen über die Blattbildung 
von Bryophyllum crenatum und Daigremontianum, bei denen Übergänge 
zwischen schildförmigen Blättern und solchen, deren Schildauswuchs 
einen medianen, bis zum Stielansatz herabreichenden Einschnitt zeigt, 
häufig vorkommen (vgl. oben S. 189f.). 

b) Ranunculus. Von vornherein kommen hier nur die Arten in Be- 
tracht, deren Blätter ausgesprochen dikotylischen Charakter tragen, wie 
R.acer, lanuginosus, tuberosus, repens usw. Bei ihnen herrscht nach 
SCHRÖDINGER (136, S. 24) ein Blattstielbau vor, den man als subunifazial 
bezeichnen kann, d. h. die Stiele sind nicht völlig rund, sondern auf ihrer 
adaxialen Seite mit einer kleinen Rinrie versehen. Solche Blätter können 
natürlich nicht zur Schildform übergehen. 

Es gibt aber drei Ranunculus-Arten, bei denen die Stiele vollkommen 
rund und im Zusammenhang damit die Spreiten schildförmig geworden 
sind: nämlich R. Cooperi OLıv.,.R. Baurii Mo. Ow. und R. Lyallii Hook. 
Und zwar sind bei sämtlichen drei Pflanzen nur die Grundblätter als 
Laubblätter entwickelt. Ihre Spreiten sitzen an langen aufrechten Stielen 
und sind bei R. Cooperi dadurch bemerkenswert, daß die Stielinsertion 
so gut wie zentral gelegen ist (Abb. 53 I und II). 
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Als gelegentliches Vorkommnis ist die Schildform an den Schwimm- 
blättern von R.aquatilis beobachtet worden (Brrrer, 8, 8.231 und 
S. 230, Abb. 1b), an denen sonst die Ränder der Lamina genau am Blatt- 
stiel zusammenstoßen. Letzteres ist auch, obwohl der Speziesnamen 
Peltation ankündigt, bei R. peltatus Scurank (= R. aquatilis subsp. 
heterophyllus [WEBER] NEILR. var. peltatus [SCHRANK]) der Fall, für 
deren Schwimmblatter Hecı, Illustrierte Flora von Mitteleuropa, 3, 8.581, 
angibt: „Herzförmig-rundlich ... am Grunde mit übergreifenden 
Rändern.‘ Sie sind also nur scheinbar peltat. 

c) Aspidophyllum. A.clypeatum Uzge. ist eine Pflanze der hohen 
Anden Perus, die dort von WEBERBAUER 1913 gesammelt und später von 
ULBRICH (154, S.268) beschrieben wurde. Habituell erinnert sie an 
manche Helleborus-Arten. Aus einem aufrechten dicken Rhizom geht ein 
mit Hochblättern besetzter Blütenstengel hervor. Daneben sind einige 





Abb. 58. I, II Ranunculus Cooperi, Blatt total und Querschnitt durch den Stiel. ZII, IV 
Asteropyrum peltatum, Querschnitt durch den Blattstiel und Blatt total. Xylem der Leitbündel 
in II und III schraffiert, punktiert Sklerenchymstränge. I! nat. Gr., IV nat. Gr., II und 
III Vergr. 14 bzw. 33 fach. 

Grundblätter vorhanden, die versehen sind mit einer ,,lamina clypeata, 
late ovata vel suborbiculare‘. Diese ist sehr ansehnlich und wird 6 bis 
12 cm lang bei einer Breite von 4—8 cm. Den peltaten Grundblättern 
gegenüber sind die Hochblätter größtenteils einfach und, wenn über- 
haupt, nur kurz gestielt. 

d) Asteropyrum. Diese Gattung, deren beide Arten A. peltatum und 
A. Cavaleriei früher zu Isopyrum gestellt wurden, ist von DRUMMOND 
u. HutcHınson (40, S. 155) unter anderem auf Grund der peltaten Blatt- 
gestalt (Abb. 53 IV) aufgestellt worden. Die Entwicklungsgeschichte der 
Blätter konnte ich mangels geeigneten Materials nicht aufklären. Es 
dürfte aber kein Zweifel darüber bestehen, daß es sich um eine polakrone 
Anlage im Sinne SCHRÖDINGERs (136, S. 42) handelt, mit basipetaler Seg- 
mentationsrichtung. Schon frühzeitig dürften die Blattzipfel, die selbst 
am Rande wieder gezähnt sind, zugunsten ihrer gemeinsamen Grund- 
fläche im Wachstum zurückbleiben. Dadurch, daß die basalen Zipfel 
vereint emporwachsen, wird die Spreite schildförmig. 

Natürlich ist dafür auch hier der Stiel verantwortlich zu machen, der 
einen rundlichen Querschnitt, aber auf der adaxialen Seite offenen Leit- 

16* 
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bündelbogen, bestehend aus drei Strängen (Dorsalmedianus m und zwei 
Seitensträngen 1, 1’), besitzt (Abb. 52 III). Das letztere ist wohl ein ab- 
geleitetes Verhalten, jenem vergleichbar, das wir bei Caltha Sektion Psy- 
chrophila antreffen. Auch dort kommt es bei verschiedenen Arten (C. ob- 
tusa und anderen) zur Reduktion des Ventralmedianus, so daß nur drei 
Stränge, wie bei Asteropyrum peltatum, erhalten bleiben (vgl. dazu die 
Ausführungen bei TROLL, 149, S. 377). 

e) Thalictrum. Einige Arten der Gattung (Th. peltatum Do., Th. 
Ichangense LEcoYEr, Th. Pringlei Watson, Th. cuernavacanum Rose) 
sind dadurch ausgezeichnet, daß die Teilblättchen der nach ternatem 





Abb. 54. I Thalictrum peltatum, Spreitenabschnitt mit drei peltaten Fiedern. II, III Thalic- 

trum cuernavacanum. II Fieder eines Laubblattes, I/II Hochblatt. IV, V Querschnitte durch 

die Rhachis des Laubblattes von Thalictrum peltatum (IV) und Th. aquilegiaefolium (V). 

Xylem der Leitbündel in ZV und V schraffiert. Punktiert Sklerenchymgewebe. Vergr. in IV 
und V 14fach. 


Prinzip gebauten Blätter schildförmig sind. Abb. 54 I stellt einen Teil 
des Blattes von Th. peltatum dar mit drei peltaten Fiedern, von denen 
eine umgedreht ist, um den Ansatz des Stieles zu zeigen. In Abb. 54 II 
ist eine Fieder von Th. cuernavacanum wiedergegeben, der in Abb. 54 III 
ein einfaches Hochblatt aus der Synfloreszenz an die Seite gestellt ist. 
An diesem ist die Schildform reduziert, so daß die Basis der Spreite herz- 
förmig eingeschnitten ist 1. 

Natürlich beruht auch bei Th. peltatum und den anderen Arten mit 
Schildfiedern die Peltation auf dem Bau ihrer Stiele bzw. der Rhachis und 


1 Es sei hier darauf hingewiesen, daß peltate Teilblättchen gelegentlich auch 
an den Fiedern der Schildblätter von Lupinus polyphyllus und Arisaema con- 
sanguineum vorkommen. Die Fiedern dieser Blätter sind kurz gestielt, ihr Stiel 
ist unifazial entwickelt. Es steht also der Bildung eines die Schildform veranlas- 
senden Querwulstes an der Fiederspreitenbasis nichts im Wege. 
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des Stiels der Gesamtspreite. Es ist ja häufig zu beobachten, daß 
die Rhachis und, wenn vorhanden, die Fiederstiele zusammengesetzt- 
gefiederter Blätter (z. B. Aquilegia vulgaris, Laserpitium latifolium) die 
Beschaffenheit des Hauptstieles zeigen. Ist dieser völlig unifazial, so ist 
zu erwarten, daß auch die Rhachis und die von ihr ausgehenden Fieder- 
blattstiele unifazial gebaut sind. Das ist z. B. der Fall bei Thalictrum 
aquilegifolium (Abb. 53 V). Die Fiedern dieses Blattes sind potentiell 
schildförmig, d.h. sie werden so angelegt, ohne die Schildform zu ent- 
wickeln. Bei Th. peltatum und den ähnlichen Arten ist die Peltation nur 
an den Hochblättern (Abb. 54 III) unterdrückt, an den Fiedern der Laub- 
blätter kommt sie mehr oder minder stark zur Geltung. Eine solche 
Fieder besitzt etwa die Gestalt eines T’ropaeolumblattes. Schon ScHRö- 
DINGER (136, S.29) hat betont, daß bei Th. peltatum die Segmentteile 
aller Ordnungen, in die sich der Blattstiel auflöst, als ebenso unifazial 
gebaut sich erweisen wie der Blattstiel selbst. Ein Querschnitt durch 
die Rhachis, d. h. den gemeinsamen Stiel der drei Endfiedern, ist in 
Abb. 54 IV dargestellt. 

Anhangsweise sei hier aufmerksam gemacht auf schildförmige Neben- 
blätter. Es ist nur ein derartiger Fall bekannt, der als Abnormität bei 
Tropaeolum minus L. von IRMIscH (89, S. 691, Anm. 1) gefunden wurde. 
An den unteren opponierten Blättern dieser Pflanze hatten sich die 
Stipulae in je ein kleines schildförmiges Blättchen umgestaltet, so daß 
an einem Blattknoten sechs schildförmige Blätter: zwei große und vier 
kleine, standen. In anderen Fällen behielt eines oder das andere Neben- 
blättchen die gewöhnliche pfriemliche Gestalt bei. Die Nebenblätter sind 
im Grunde ja nichts anderes als seitliche Blattabschnitte wie etwa die 
Spreitenfiedern. Sie können deshalb auch durchaus die Gestalt von sol- 
chen annehmen, etwa bei Sambucus Ebulus L., wo sie auch einen kurzen 
Stiel besitzen, der ebenso beschaffen ist wie die Fiederstiele. Bei T'ro- 
paeolum minus sind die Nebenblätter normalerweise rudimentär. Für den 
Fall, daß sie entwickelt sind, ist anzunehmen, daß ihr Stiel wie an den 
Hauptblättern unifazial ist. Das ist auch die Voraussetzung dafür, daß 
die Nebenblattspreiten schildförmig werden. Das Verhalten ist grund- 
sätzlich dasselbe wie bei den Fiedern von Thalictrum peltatum. 


2. Droseraceae. 

Die zahlreichen Arten der Gattung Drosera besitzen zum Teil spate- 
lige Blätter mit randlicher Stielanfügung, zum Teil aber auch peltate 
Blattformen. Letztere kommen vor bei D. pygmaea Dc. und besonders 
bei den Arten der Sektion Polypeltes (z. B. D. peltata Smitu, D. auriculata 
Backu., D. subhirtella PLANCH.). Die Form der peltaten Spreiten ist im 
einzelnen recht verschieden. Entweder es liegt der Stielansatz exzen- 
trisch wie bei D. pygmaea, wo der Schildauswuchs wie der übrige Spreiten- 

Planta Bd. 17. 16b 
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rand aufgerichtet ist, so daß ein napfförmiges Gebilde entsteht (Abb. 551), 
oder bei D. auriculata, deren Spreite (ähnlich wie bei D. peltata) durch 
die von den Enden des Blattrandes ausgehenden schwanzartigen Fort- 
sätze merkwürdig ist (Abb. 55 II). In anderen Fällen dagegen ist der 
Stiel im Zentrum der rundlichen Spreite inseriert, so bei D. subhirtella 
(Abb. 55 III), deren Spreite eine völlig radiär gebaute, schüsselartige Ge- 
stalt besitzt. ’ 

Die Grundlage für das Auftreten der Schild- 
form an den Blättern wird auch hier zweifels- 
ohne durch unifazialen Bau der Stiele gegeben. 
Die totale Stipularbildung ! weist entschieden 
darauf hin, daß die Stiele zumindestens an 
der Basis unifazial sind. Bei den peltaten For- 









Abb. 55. Blätter peltater Drosera - Arten. 
ID.pygmaea, II D. auriculata, III D. subhirtella. 
Nach DIELS. 


men wird dieser Bau bis in die Übergangszone von Stiel und Lamina hin- 
aufreichen. Leider fehlen eingehende anatomische und entwicklungs- 
geschichtliche Untersuchungen darüber. 

Von Interesse ist das Verhalten der Primärblätter, namentlich bei 
jenen Arten, die verlängerte Sprosse entwickeln. Näheres ist darüber nur 
bei D. auriculata und D. peltata bekannt. Die Primärblätter von D. auri- 
culata folgen nach Diets (37, 8.17) „dem gewöhnlichen Schema des 


1 Vgl. darüber Diets (37, S. 12), und die dort angeführte Literatur. 
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spateligen Blattes“. Auch bei D. peltata haben sie nach GoEBEL (60, 
S. 61) eine Gestalt, die derjenigen von D. rotundifolia ähnlich ist, nicht 
die Schildform, welche die später entstehenden Stengelblätter (Folge- 
blätter) auszeichnet und sie wie auch sonst als stärker abgeleitet er- 
scheinen läßt. 

Die Frage nach der morphologischen Natur der Tentakel des Drosera- 
Blattes braucht hier nicht berührt zu werden, da sie die Schildblätter und 
gewöhnlichen Blätter gleichmäßig betrifft. Die randständigen Tentakel, 
wie sie bei D. subhirtella, peltata und anderen besonders deutlich hervor- 
treten, dürften, wie auch Diets (37, S. 21) glaubt, allgemein mit margi- 
nalen Spreitengliedern identisch sein, die allerdings durch ihre Umbildung 
zu Drüsenorganen den flächenständigen Drüsenhaaren weitgehend an- 
genähert sind (ähnlich etwa wie bei Lebermoosen Blätter oder Blatt- 
lappen durch bloße Schleimhaare vertreten sein können). Nicht un- 
erwähnt soll bleiben, daß auch die Ränder des Blattgrundes in Zipfel und 
Fransen aufgelöst sind und darin an die Spreitenränder erinnern. 


8. Saxifragaceae. 

Aus dieser Familie hat C. DE CANDOLLE (20, S. 28) Schildblätter von 
drei Arten angeführt, das sind: Boykinia tellimoides ENGL. (= Saxifraga 
tellimoides MaxtM.), Chrysosplenium peltatum Turcz. und Peltiphyllum 
peltatum ENGL. (= Saxifraga peltata ToRR.). 

Weitaus die interessantesten Verhältnisse werden aber in der Gattung 
Rodgersia angetroffen; denn hier kommen neben vollflächigen Formen 
auch gefiederte Schildspreiten mit stark gestreckter Rhachis vor, denen 
man zunächst den peltaten Charakter gar nicht ansieht. Die Ent- 
wicklungsgeschichte dieser Blätter wurde schon auf S. 182 geschildert. 
Auch auf den unifazialen Stielbau wurde S. 168 schon hingewiesen. Hier 
soll also, unter Bezugnahme auf das früher Gesagte, noch die Gestalt der 
ausgebildeten Spreiten an drei Beispielen besprochen werden. Die mit 
einem kraftigen verzweigten Rhizom ausgestatteten Pflanzen entwickeln 
neben einem nur mit spärlichen Hochblättern besetzten BlütensproB 
mehrere Grundblätter. Diese allein sind es, die hier in Betracht kommen. 

a) Rodgersia tabularis Kom. Die Blätter dieser Art sind in Größe und 
Gestalt ähnlich den Grundblättern von Peltiphyllum peltatum; wie bei 
diesen sitzt die leicht trichterférmig vertiefte Spreite den langen auf- 
rechten Stielen senkrecht an, was den Speziesnamen ,,tabularis‘ ver- 
anlaßt hat!. Die ursprünglich segmentierte Spreitenanlage (Abb. 17 IV) 
wächst zu einer geschlossenen Fläche heran, die nur noch durch Ein- 
schnitte am Rande die anfängliche Gliederung verrät (Abb. 56T). An 
nicht vollkräftig entwickelten Laubblättern reichen die Buchten gelegent- 
lich tiefer und haben sich Teile der Lamina, namentlich von ihrer dem 





1 Über die Gestalt der Hochblätter vergleiche S. 229f. 
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Querwulst entsprechende Basis, verselbständigt (Q in Abb. 56 II) — eine 
Annäherung an das Verhalten der Arten mit gefiederten Spreiten. Von 
diesen seien hier R.aesculifolia BATALIN und R. pinnata FRANCH. genannt. 

b) Rodgersia aesculifolia BATALIN. Die Anlage des Blattes wurde 
schon 8. 182 beschrieben und abgebildet (Abb. 17 III). Es werden am 
Umfang des Blattstielkopfes sechs bis acht Fiedern gebildet, von denen 
zwei median stehen: die eine davon ist die Endfieder des Blattes, die 
der adaxialen Seite angehörende und aus der medianen Region des Quer- 
wulstes hervorgehende sei als ‚‚Querfieder‘‘ bezeichnet. 

An einem vollentwickelten Blatt (Abb. 57) sind die Fiedern alle von 
annähernd gleicher Größe. Ihre gemeinsame Basis ist als kurze Rhachis 
ausgebildet, die selten mehr, meist sogar etwas weniger als 3cm Länge 
mißt. Es streckt sich hauptsächlich der zwischen den drei endständigen 
und den drei bis fünf basalen Fiedern gelegene Abschnitt der Rhachis, was 





Abb. 56. Rodgersia tabularis, Blattspreiten. Erklärung im Text. Stark verkl. 


zur Folge hat, daß die Endfieder mit den ihr unmittelbar benachbarten 
Seitenfiedern von den übrigen ein wenig abgerückt ist. 

An Stelle einer einzigen Querfieder treten manchmal deren zwei auf. 

Etwas abweichend verhalten sich die Blätter schwächlicher, dünner 
Rhizomausläufer. Sie werden meist später als die übrigen Laubblätter 
gebildet und sind häufig ohne Rhachis, d. h. ihre Fiedern, gewöhnlich nur 
sechs an der Zahl, strahlen alle von einem Punkte aus. Von Interesse ist, 
daß an solchen Kümmerblättern die Querfieder manchmal nur 1/;—1/, 
der Länge besitzt, welche die übrigen Fiedern aufweisen. Darin spricht 
sich eine Tendenz zur Reduktion aus, die stets die zuletzt zur Anlage 
gelangenden, hier also, da das Blatt sich basipetal entwickelt, die basalen 
Spreitensegmente betrifft. Die Hochblätter des Blütenstengels sind 
regelmäßig ohne Querfieder, wie sie auch sonst nur aus einer bis drei 
Fiedern bestehen. 

c) Rodgersia pinnata Francu. Der Autor dieser Art, A. FRANCHET, 
beschreibt ihre Laubblätter folgendermaßen (50, S. 176): ,,Les folioles 
ressemblent à celles du R.aesculifolia, c’est-à-dire qu’elles ne se terminent 
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point au sommet en trois lobes saillants, mais leur disposition sur le 
pétiole est tout particuliére. Les trois inférieures sont généralement trés- 
rapprochées, comme ternées; la paire ou les deux paires intermédiaires 
sont formées des folioles opposées, comme on le voit dans les feuilles 
pennées ; enfin les trois folioles supérieures sont contigués, la terminale 
seule distinctement pétiolulée.“ 

Schon aus dieser Schilderung, noch mehr aus Abb. 58 I, geht hervor, 
daB es sich um eine einzigartige Blattgestalt handelt, deren Aufbau aller- 

E 


-<- fr 





/ 
‘ 


Abb. 57. Rodgersia PRES, TR E Endfieder; 1, 1’ und 2, 2’ Seitenfiedern ; 
Q Querfieder. 

dings von FRANCHET nicht durchschaut wurde. Das Blatt macht, ober- 
flächlich besehen, ganz den Eindruck eines gewöhnlichen Fiederblattes 
mit gestreckter Rhachis. Auffallend aber ist daran die Basis der Spreite, 
d. h. die Anordnung der drei untersten Fiedern, sie sind nach FRANCHET 
„comme ternée“. Diese Stellung erklärt sich daraus, daß ein schild- 
förmiges Blatt vorliegt ähnlich dem von R.aesculifolia. Wie dort ist 
neben der Endfieder und den Seitenfiedern eine basale Querfieder (Q) 
vorhanden. Während aber bei R. aesculifolia infolge der geringen Aus- 
dehnung der Rhachis die Fiedern sämtlich einander genähert sind, ist 
bei R. pinnata die Spreitenachse stark verlängert, so daß ihre Fiedern 
weit auseinander gerückt sind. 
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Angelegt wird das Laubblatt von R. pinnata ebenso wie bei R. aesculi- 
folia, von der gewöhnlich um ein Paar vermehrten Zahl der Seitenfiedern 
abgesehen. Noch im Knospenzustande (Abb. 58 IT) ist ein Unterschied 
zwischen den Blättern beider Arten kaum wahrzunehmen. Während 
aber bei der Entfaltung die Rhachis des Aesculifolia-Blattes nur wenig 
in die Lange wächst, erfolgt bei R. pinnata eine beträchtliche Streckung, 
von der meist auch das Stück zwischen der Querfieder und ihren beiden 


ject EA an 





I II 
Abb. 58. Rodgersia pinnata, Laubblätter. I Spreite in Knospenlage, IJ entfaltet. 
Q 


er. 

Nachbarfiedern betroffen wird, d. h. die Querfieder, an deren Stelle auch 
hier manchmal deren zwei stehen, rückt von den anderen Fiedern mehr 
oder minder weit ab. Unter ihr ist der Blattstiel völlig rund und uni- 
fazial (Abb. 8 VIII), seine Fortsetzung darüber, die Rhachis der Spreite, 
ist gefurcht, d. h. subunifazial gebaut. 

Auch bei R. pinnata trifft man gelegentlich auf verarmte Blätter, 
denen entsprechend, welche für R. aesculifolia anzuführen waren. Abb. 59 
zeigt die Spreitenbasis zweier solcher Blätter. In I ist die Querfieder (Q) 


1 Diese sind dann, wie das ihrem Ursprung aus dem Querwulst entspricht, 
nach vorne gerichtet, nicht wie die Seitenfiedern nach den Flanken des Blattes. 
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gut entwickelt, in II aber ist an ihrer Stelle nur ein unscheinbarer, ober- 
flächlicher Beobachtung entgehender Höcker (Q) vorhanden, d. h. sie ist 
zwar angelegt worden, unter dem EinfluB einer mit der schwächlichen 
Ausbildung dieser Blattorgane einhergehenden Hemmung aber nicht aus- 
gewachsen. 

Für die Hochblatter gilt dasselbe wie bei R. aesculifolia. 





Abb. 59. Rodgersia pinnata, Spreitenbasis zweier schwach entwickelter Blatter. 
St Stiel, Rh Rhachis, Q Querfieder bzw. dieser entsprechendes Rudiment. 


4. Oxalidaceae. 

Die Blattbildung in dieser Familie ist außerordentlich vielgestaltig, 
vor allem kommen auch Blätter mit gegliederten Spreiten vor, die ent- 
weder dem pinnaten (wie bei Eichleria und Averrhoa) oder dem palmaten 
Typus angehören. Letzterer ist in der Gattung Ozalis weit verbreitet, 
namentlich in den Sektionen der Palmatifoliae, von Polyoxalis und der 
Multifoliolatae, deren Namen schon auf diese Art der Blattgestaltung hin- 
weisen. In diesem Zusammenhang ist von Belang, daß eine größere 
Zahl von Arten dieser Sektionen peltate Blätter besitzt, welche an die 
von Lupinus-Arten erinnern (z. B. O. lupinifolia Jacg., O. lasiandra Zucc., 
O. enneaphylla Cav., O. decaphylla H. B. K.). Bemerkenswert sind auch 
die mit nur vier Spreitenfiedern ausgestatteten Formen, wie O. tetraphylla 
Cav. und O. Deppei Lop». 

Die Entwicklungsgeschichte dieser Blatter ist schon von TRÉOUL (144, 
S. 266) untersucht und in den Grundzügen geklärt worden. Er hat für 
O. lasiandra, deren Spreite 7—9 Fiedern besitzt, nachgewiesen, daß 
diese in basipetaler Reihenfolge angelegt werden: ,,... on observe 
à l'extrémité du pétiole un renflement transversal, une sorte de bourrelet, 
qui détermine la base du limbe, qui le complète inférieurement, à peu 
près comme cela se voit à la dernière phase de la formation des feuilles 
peltées; c’est de ce renflement qui naissent les dernières folioles. Wir 
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haben dieser Darstellung nach eigener Untersuchung der Pflanze nichts 
hinzuzufügen. Im weiteren Verlauf der Entwicklung bleibt die gemein- 
same Grundflache der Fiedern klein, nur diese selbst wachsen stark heran, 
Vorgänge also, wie sie auch bei Lupinus angustifolius und Tr um 
polyphyllum sich abspielen (vgl. oben S. 181 und 8. 188). Es ist deshalb 
auch die Endform der Spreite eine ähnliche wie bei diesen Pflanzen 
(Abb. 60 I). 





Abb. 60. I Oxalis lasiandra, Spreite eines Laubblattes; IZ Oxalis Deppei, Spreite eines Laub- 

blattes; III Oxalis Deppei, Spreite eines Laubblattes mit rudimentärer Querfieder; IV Oxalis 

acetosella, Laubblatt; V— VII Querschnitte durch die Blattstiele von Ozxalis lasiandra, O. 

Deppei und O. acetosella; VIII junges Stadium der Blattentwicklung von Oxalis Deppei. E 

End-, @ Querfieder; 1, 1’ usw. in J—ZJV und VIII Seitenfiedern, in V— VII Seitennerven. m, v 

Dorsal- bzw. Ventralmedianus. Xylem der Leitbündel in V— VII schraffiert. Vergr. in V 14fach, 
in VI 12fach, in VII 38fach. 

Für ©. Deppei und O. tetraphylla hat ebenfalls bereits TRÉCUL die Ent- 
wicklungsgeschichte verfolgt und betont, daß sich dabei ein ungewöhn- 
liches Phänomen darbiete. Das Blatt hat im erwachsenen Zustande 
(Abb. 60 II) vier Fiedern von annähernd gleicher Größe!. Bei genauerem 
Zusehen ist jedoch ein nicht unbeträchtlicher Breitenunterschied zwischen 


der Endfieder (E) und der ihr opponierten Querfieder (Q) vorhanden. An 


1 Eine ähnliche Blattform trifft man gelegentlich bei Tropaeolum penta- 
phyllum an. Vgl. oben S. 188 und Abb. 21 IX. 
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einem in jeder Hinsicht wohlentwickelten Blatt waren die Endfieder 
33,5 mm, die Querfieder nur 26 mm breit. Die beiden Seitenfiedern (1, 1’) 
waren asymmetrisch : die der Endfieder zugekehrte Hälfte maß 16 mm, 
die der Querfieder benachbarte 13,5 mm Breite. Daraus kann man schon 
auf basipetale Entstehungsfolge der Spreitenglieder schließen. Tr&cuL 
beschreibt den Vorgang folgendermaßen: „Il se développe d’abord ... 
une feuille trilobée, dont le lobe supérieur est plus âgé que les latéraux ; 
c’est alors que naît le dernier lobe, ou la quatrième foliole, entre les deux 
lobes latéraux, sur la face interne du pétiole ; elle apparaît sous la forme 
d’une petit mamelon, qui s’éléve et prend peu à peu la forme propre aux 
folioles. Le limbe de celles-ci, à son origine, a l’aspect de fer-à-cheval ; 
et j’ai souvent remarqué, dans l’Ozalis Deppei, que les deux côtés de la 
foliole terminale se développent simultanément, et qu’il n’en est pas de 
même des folioles latérales; car le côté inférieur, c’est-à-dire le plus 
éloigné de la foliole médiane, m'est souvent apparu moins avancé que 
le coté supérieur. La base de ce dernier était bien définie, que celle du 
coté inférieur ne se distinguait pas encore; elle se confondait, elle était 
continue avec le pétiole. Mais bientot celui-ci, en se renflant à la base 
des folioles les plus jeunes, donnait naissance à une sorte de bourrelet qui 
les unisait, et duquel émanait la quatriéme foliole. Ainsi, non seulement 
les folioles apparaissent successivement, mais encore le coté inférieur du 
limbe des latérales ne se montre souvent qu’aprés le coté supérieur de 
chacune d’elles.“‘ Die Größenverschiedenheit der fertigen Fiedern macht 
sich also schon bei ihrer Anlegung in der Weise bemerkbar, daß die End- 
fieder (E) zuerst entsteht und von den beiden Seitenfiedern (1, 1’) die 
obere Hälfte der unteren vorauseilt. Die Querfieder (Q) ist oft noch ganz 
unscheinbar, wenn die drei übrigen Fiedern schon beträchtlich sich ver- 
größert haben (Abb. 60 VIII). 

Nicht allzuselten ereignet sich bei O. Deppei eine Reduktion der zu- 
letzt angelegten, d. h. der Querfieder (9). Sie erscheint dann als kleines, 
zipfelartiges Gebilde zwischen den beiden voll entwickelten Seitenfiedern 
(Abb. 60 ITI) und mag gelegentlich wohl auch ganz ausfallen. Auch bei 
anderen Oxalis-Arten, z. B. O. tlalpamensis R. Knut#, kommen neben 
vierzähligen Blättern dreizählige vor (vgl. Knuru 94, 8. 294). Solche 
Formen vermitteln den Übergang zu den dreizähligen Ozalis-Arten 
(z.B. O. acetosella L., Abb. 60 IV), wo eine Querfieder überhaupt nicht 
zur Anlage gelangt. 

Es bleibt noch übrig, auf die Struktur der Blattstiele hinzuweisen, 
über die CHAUVEL (31) eingehende Untersuchungen angestellt hat, frei- 
lich nicht im Hinblick auf die Zusammenhänge mit der Beschaffenheit 
der Lamina. Bei den schildblättrigen Arten, z. B. O. lasiandra und 
O. Deppei (Abb. 60 V und VI), sind nämlich auch hier die Stiele rund mit 
radiärer Anordnung der Leitstränge, deren bei 0. Deppei vier (neben 
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einem Dorsal- und Ventralmedianus zwei seitliche) vorhanden sind. Bei 

O. acetosella, deren Blatter auf der adaxialen Seite keine Spreitenglieder 

entwickeln, ist der Stiel oberseits gefurcht (Abb. 59 VII). Er diirfte sub- 
5. Begoniaceae. 

Die Gattung Begonia, die eine ganze Reihe von Arten mit Schild- 
blättern umschließt, soll hier wegen der Asymmetric ihrer Laubblätter 
Erwähnung finden. Wahrscheinlich bringen auch die epeltaten Arten die 
Anlage zur Schildform mit, z. B. B. metallica G. Sm. Wenigstens ist bei 
dieser der Stiel seiner ganzen Länge nach rund und auch vollständig 
radiär gebaut (Abb.61 VII). Es ist also anzunehmen, daß die Laubblätter 
hier in ähnlicher Weise wie etwa bei @eranium zwar schildförmig an- 
gelegt werden, abar der Querwulst nicht mit der Lamina auswächst. 

Bei den Arten, wo letzteres der Fall ist, ergeben sich asymmetrische 
Schildblätter, wie das Beispiel von B. incana Lou. (Abb. 61 III) zeigt. 
Auch hier sind natürlich die Leitstränge im Stiel dessen ganzer Länge 
nach radiär verteilt (Abb. 60 IV). B. goegoënsis N. E. Br. ist dadurch 
merkwürdig, daß sich die Asymmetrie der Spreite auch auf den Stiel er- 
streckt, der deshalb nicht einen runden sondern schief-dreieckigen Quer- 
schnitt hat (Abb. 60 VI). 

Zwei der schönsten peltaten Begonia-Arten sind B. umbraculifera 
Hookx..f.und B. socotrana Hoox.f., die beide in Currıs’s Botanical Maga- 
zine vortrefflich dargestellt sind?. Letztere soll, da wir sie aus eigener 
Anschauung kennen, kurz besprochen werden. An den Laubblättern der 
Pflanze (Abb. 61 I, II) fällt zunächst die rundliche Umrißform der Spreite 
auf, die nahe ihrem Zentrum dem Stiel ansitzt und trichterförmig vertieft 
ist. Sie ist aber nichtsdestoweniger asymmetrisch. Nur ist die Asym- 
metrie durch die peltate Ausbildung des Blattes weitgehend verdeckt. 
Der Stielquerschnitt in Abb. 60 V zeigt einen völlig unifazialen Bau an; 
die Leitbündel, unter sich verschieden groß, stehen annähernd in einem 
einzigen Ring, während bei B.incana (Abb. 60 IV) deren zwei vor- 
handen sind. 

_ Nicht unerwähnt soll bleiben, daß an den Hochblättern von B. soco- 
trana, die im übrigen annähernd symmetrisch sind, die Peltation nicht 
in Erscheinung tritt. Sie sind am Spreitengrund bis zum Stielansatz herz- 
förmig eingeschnitten. Daneben gibt es Übergänge zu den peltaten Laub- 
blättern, die denen von Boykinia tellimoides (Abb. 50 V und VI) ent- 
sprechen. 

Zwischen den Niederblättern und Laubblättern von B. socotrana 
treten nach SANDT (134, S. 371) keine vermittelnden Blattorgane auf. 


1 Die Pflanze stammt von Goegoe (sprich Gugu) auf Sumatra. Vgl. The 
Gardeners’ Chronicle 1882, 2. Teil, S. 71. 
2 Vgl. zu B. umbraculifera Taf. 7457, zu B. socotrana Taf. 6555. 
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Dagegen hat SANDT beobachtet, daB an regenerierten Sprossen, die an 
ausgelegten ,,Reserveblattern“ entstanden und unter Umgehung der 
Niederblattform sofort zur Bildung von gestielten, zweizeilig-gestellten 
Laubblättern geschritten waren, diese letzteren anfangs „noch nicht 
typisch schildförmig, mehr herzförmig‘‘ gestaltet waren. 






Abb. 61. I, ZI Laubblatt von Begonia pe À in Vorder- und Rückansicht. W. Schwarz delin. 
III, IV Blattspreite und Stielquerschnitt von Begonia incana. W—VII Stielquerschnitte von 
Begonia socotrana, B. goegoënsis und B. metallica. Vergr. in IV—VII 6fach. 

Die von SANDT genauer beschriebenen eigenartigen ,,Reserveblatter“, 
deren Gewebe mit Stärke dicht angefüllt ist, entspringen an Kurztrieben 
der Stengelbasis ‚‚mit kurzem runden Stiel‘ und sind „am äußeren Ende 
meist mehr oder weniger wie der Kopf eines Nagels abgeplattet“. Wie 
SANDT gezeigt hat, handelt es sich um richtige Blattorgane, Schuppen- 
blätter, die wie in vielen anderen Fällen durch die Speicherung von Re- 
servestoffen in ihrer Weiterentwicklung gehemmt sind. Man bekommt 
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bei Betrachtung der SANDTschen Abbildung den Eindruck, daß es sich 
um Laubblätter handelt, die nach Anlegung des Querwulstes in der Ent- 
wicklung Halt machen und in dieser Form sich vergrößern. Es dürfte 
dabei aber doch nur eine durch die Raumverhältnisse veranlaßte Ab- 
plattung vorliegen, denn vielfach sind die Reserveblätter durch den 
Druck, den sie in der engen Knospe aufeinander ausüben, auch seitlich 
prismatisch abgeflacht. 

B. socotrana ist nach Hooker! nächst verwandt mit B. geranioides 
Hook. f. von Natal?, welche aber keine Schildblätter sondern randlich 
gestielte Spreiten mit sehr ungleich großen Hälften besitzt. Auch dieser 
Umstand spricht für eine der Anlage nach vorhandene Identität zwischen 
der Blattbildung der peltaten und epeltaten Formen, wie sie uns auch in 
anderen Verwandtschaftskreisen begegnet ist.? 

6. A 1 aA a 


Von schildblattrigen Formen sind in dieser artenreichen Familie vor 
allem Dischidia peltata BL. und Hoya imbricata Decne. (Abb. 62 I) zu 
erwahnen, beide durch ihre nur sehr kurz gestielten Blätter ausgezeichnet. 
Diese sind, da es sich auBerdem um an Bäumen kletternde Sträucher 
handelt, der Unterlage mehr oder minder dicht genähert. Beide Pflanzen 
erinnern darin an die ebenfalls epiphytischen schildblättrigen T'richo- 
manes-Arten, die schon in der Einleitung angefiihrt wurden und hier zum 
Vergleich mit Hoya imbricata bildlich dargestellt sind (Abb. 62 IT und 
III). Für sie hat Gorse (61, S. 529) angenommen, ‚daß die Schildform 
bei gegebener Größe der Blattfläche einerseits für das Festhalten von 
Wasser, andererseits für den Schutz der zarten (hier wurzellosen) Stämm- 
chen ganz besonders geeignet ist‘. Das gleiche dürfte auch von den hier 
in Rede stehenden Pflanzen gelten, besonders von Hoya imbricata mit 
ihren vollkommen kreisrunden und in der Mitte gestielten Blättern. Die 
Pflanze ist mir leider nur aus der Beschreibung und den Abbildungen 
DE Lzsserts (10la, S. 37 und Tafel 90), wonach auch Abb. 62 I wieder- 
gegeben ist, und der Diagnose Deoaısnes (32b, S. 637) bekannt, aus 
denen aber immerhin das Wesentliche zu entnehmen ist. 

Nach DEcAISNE sind die der Anlage nach dekussiert gestellten Blätter 
durch Unterdrückung jeweils eines Wirtelgliedes scheinbar alternierend 
bzw. (wohl durch Internodiendrehungen) einseitig angeordnet (Abb. 62 I). 
Sie bilden so über der am Substrat durch Wurzeln befestigten SproBachse 
eine Art Schuppenpanzer, der zum Festhalten von Humusstoffen, Wasser 





1 Currıs’s Botanical Magazine 107 (London 1881), Text zu Taf. 6555. 

2 Vgl. die Abbildung in Currıs’s Botanical Magazine, Taf. 5583. 

3 Bei Begonia manicata CEıs, die epeltate, am Grunde herzförmig ein- 
geschnittene Laubblätter besitzt, zeigen die kleineren Blätter der Blütensprosse 
nicht selten Schildform oder sind subpeltat. 
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und Feuchtigkeit besonders dadurch geeignet sein dürfte, daß die Blätter 
gewölbt und mit zuriickgekriimmten Rändern versehen sind. Tatsäch- 
lich geht aus einer Abbildung pe LESSERTS, in der ein Blatt in Verbin- 
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Abb. 62. I Hoya imbricata, Sproßstück 
mit zweiLaubblättern. Nach DE LESSERT. 
II Trichomanes Hildebrandtii, Sproß- 
stück mit Blättern verschiedenen Alters. 
Nach GIESENHAGEN. 2/;nat. Gr. III, IV 
Trich peltatum, Sproßstück mit 
verschieden geformten Blättern( III) und 
junges Entwicklungsstadium eines Schild- 
blattes (IV). III Original, IV nach 
KARSTEN. Vergr. in III 2fach, in IV 
etwa 120 fach. 





dung mit dem zugehörigen Sproßstück von unten gezeichnet ist, hervor, 

daß die Wurzeln nur in dem feuchten Raume unter den Blättern sich aus- 

breiten, und zwar deren Rand entlang, nicht aber darüber hervorwachsen. 

Da nun die Blätter infolge ihrer Schildform eine besonders große Fläche 
Planta Bd. 17. 17a 
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besitzen, so läge hier eine Beziehung der Peltation zur Lebensweise vor, 
die freilich nur sehr locker zu nennen ist. Denn die zahlreichen anderen 
Hoya-Arten können bei gleicher Lebensweise die Schildform der Blätter 
entbehren. Als Parallelbildung aber zu dem Verhalten der gleichfalls 
epiphytischen und auch mit nur sehr kurzstieligen Blättern versehenen 
peltaten Trichomanes-Arten ist Hoya imbricata trotzdem von größerem 
Interesse, weshalb sie hier nicht übergangen werden durfte. 
7. Lentibulariaceae. 

Es kommen hier in Betracht Utricularia (einschließlich Polypompho- 
lyx) und Genlisea. Beide sind ausgezeichnet durch den Besitz von Schläu- 
chen, die bei Genlisea ganzen Blättern, bei Utricularia entweder ganzen 
Blättern oder einzelnen Blattzipfeln entsprechen und durch verhältnis- 
mäßig einfache Umbildungsvorgänge aus solchen entstanden sind — Vor- 








Abb. 63. Utricularia orbiculata , Blattentwicklung. I junges Blatt im optischen LA hnitt, 
II in Vorderansicht. III etwas” älteres Stadium. Sp Spreite, Q deren basale Querzone, St Stiel, 
D zweizellige Drüsen, H Hydathoden. Vergr. in J und JJ 80fach, in III etwa 30fach. 
gänge, welche durchaus denen gleichen, welche für das Zustandekommen 
eines Schildblattes maßgebend sind. In dieser Hinsicht ist es von Be- 
deutung, daß auch die Laubblätter zweier Utricularia-Arten, nämlich 
von U. peltata Spruce und U. nelumbiifolia GaRDN., zur Schildform über- 
gegangen sind. Ihnen wollen wir zunächst unsere Aufmerksamkeit 
zuwenden, um im Anschluß daran die Morphologie der Blasen oder 

Schläuche bei Utricularia und Genlisea zu studieren. 

a) Die Laubblätter. Ausgegangen sei von Formen, deren Laubblätter 
zwar peltat angelegt werden, aber wegen Nichtbeteiligung des Quer- 
wulstes am Spreitenwachstum nicht zu Schildblättern sich weiter ent- 
wickeln. Dies ist z. B. der Fall bei U. orbiculata Waıı., einer Art mit 
kleinen kurz gestielten Blättern, die kaum über die Moos- und Tricho- 
manes-Rasen, in denen die Pflanze vegetiert, hervorschauen. Ihre Ent- 
wicklungsgeschichte sei auf Grund von Material, das ich an Wasserfällen 
im Gebirge Mittelsumatras gesammelt habe, im folgenden kurz ge- 
schildert. 
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In Abb. 63 I ist ein optischer Langsschnitt durch eine Blattanlage 
dargestelit, die deutlich eine an die der peltaten Blatter erinnernde 
Plastik erkennen läßt, d. h. die Spreitenanlage sitzt dem embryonalen 
Stiel in einem Winkel an, wodurch eine basale Querzone, mit anderen 
Worten ein rings geschlossener Spreitenrand zustande kommt. Wie 
Abb. 63 II zeigt, wächst dieser später allerdings nicht gleichmäßig in die 
Fläche. Die Region der Querzone bleibt im Spreitenwachstum zurück. 
Die in Abb. 63 II aufgerichteten Spreitensäume breiten sich in der Folge 
aus, wir erhalten dann die in Abb. 63 III wiedergegebene Form des 
jungen Blattes. Angenommen, der Rand der Spreitenanlage von U. orbi- 
culata wachse in seinem ganzen Umfang in die Fläche, so erhielten wir ein 
Schildblatt, wie wir es bei U. peltata und U. nelumbiifolia in wechselnder 
Vollkommenheit antreffen. 





Abb. 64. Utricularia peltata. I—III trompetenförmige Laubblätter mit Stiel (St) und Spreite (Sp). 
IV Blatt von der Unterseite. S Schläuche. Vergr. etwa 6 fach. 


An den Blättern von U. peltata, die im übrigen unansehnlich sind und 
im Höchstfalle 6 mm Spreitendurchmesser aufweisen, ist am auffallend- 
sten die trompetenförmige Gestalt, die namentlich an solchen Exem- 
plaren schön zur Geltung kommt, deren Spreite rund um den Stielansatz 
gleichmäßig entwickelt ist (Abb.64 I). Manchmal nämlich bleibt auch 
hier die Region des Querwulstes hinter der übrigen Spreitenfläche im 
Wachstum etwas zurück, so daß an der Basis der Lamina eine flache Ein- 
buchtung sich bemerkbar macht (Abb. 64 II). Die Primärblätter sind 
nicht bekannt. Jedoch hat MErL (118a, S. 162) einfache, nicht peltate 
„Rückschlagsblätter‘“ beschrieben und abgebildet, die vermuten lassen, 
daß die Blätter der Keimpflanzen zunächt epeltat sind, wie das unten 
für U. nelumbiifolia zu schildern sein wird. 

Der Stiel des Blattes schwillt in Richtung auf die Spreite beträcht- 
lich an, ist also nur mittels dünner Basis am Sproß befestigt, was es dem 
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Blatte unmôglich machen dürfte, sich von selbst aufrecht zu erhalten. 
Da aber die Pflanze rasenförmig, nach MERL (à. à. O., S. 161) auch 
zwischen Sphagnum und moderigem Wurzelwerk wächst, so finden die 
Blatter wohl allseits geniigend Halt. 

Sehr ansehnliche Laubblätter besitzt U. nelumbiifolia, eine Pflanze, 
welche wie U. Humboldt in den Blattzisternen großer Tillandsia-Arten 
lebt. Ihre Blätter gleichen wegen ihrer langen Stiele und ihrer peltat- 
trichterförmigen Gestalt einem Miniaturblatte von Nelumbium, was ja 
auch der Artnamen zum Ausdruck bringt. Die Lamina ist kreisrund 
und erreicht 7 cm im Durchmesser. Bei der Keimung treten nicht sofort 
Schildblätter auf, sondern zuerst zweizipfelige Primärblätter, auf welche 
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Abb. 65. Utricularia nelumbiifolia, Ausläufer mit zwei Knospungsstellen A und B. 
b, bi, be Primärblätter, Z junges schildförmiges Folgeblatt. Verkl. 

Primärblätter mit nierenförmiger Spreite nach Art der Folgeblätter von 
U.reniformis folgen. Die peltaten Laubblätter stehen an den Knospungs- 
stellen der Triebe älterer Pflanzen, wo ihnen aber ebenfalls epeltate 
Primärblätter vorausgehen — eine Erscheinung, auf die bereits ULE 
(154a, b) und Mert (118a, S. 154) hingewiesen haben. 

In Abb. 65 ist ein Ausläufer zu sehen, der an zwei Stellen (bei A und 
B) zur Bildung von Laubblättern übergegangen ist. Bei A ist neben 
einem bereits erwachsenen Primärblatt mit nierenförmiger Spreite (b) 
ein zweites Laubblatt (l) entstanden, das sich noch in Knospenlage be- 
findet und, wie die vergrößerte Wiedergabe in Abb. 66 I zeigt, schild- 
förmig ist. Offenbar hangi es von der Kräftigkeit des Vegetationspunktes 
ab, ob schon nach einem Primärblatt ein Schildblatt sich bildet, oder ob 
mehrere Primärblätter den Schildblättern vorausgehen. Der A gegen- 
über schwächere Vegetationspunkt bei B (er ist unter anderem kaum ver- 
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zweigt) hat zwei Primärblätter (6, und b,) hervorgebracht, die sich in der 
Gestalt ihrer Spreiten unterscheiden : 6, ist mit basalen Spreitenohren ver- 
sehen, die 6, fehlen. Aber beide sind noch am Rande gestielt. Die Schild- 
form ware erst an den folgenden Blattern zu erwarten. 

Abb. 66 zeigt Primärblätter, welche eine liickenlose Reihe von Über- 
gängen zu den Folgeblättern mit zentraler Stielinsertion (Abb. 66 VII) 
darstellen. Letztere sind von derber ledriger Beschaffenheit ; die Primär- 
blätter, namentlich die zuerst gebildeten (Abb. 66 II und III), weisen 
dagegen eine viel zartere Textur auf und sind darum den Erstlings- 





Abb. 66. Utricularia nelumbiifolia. I peltates Folgeblatt in Knospenlage (7 in Abb. 65). 
II—IV Primärblätter und Übergangsformen zu Folgeblättern. VII Spreite eines vollkommen 
peltaten Folgeblattes. Vergr. in I 14fach, in II—V 1,5fach, VI und VII nat. Gr. 
blättern von Nymphaeaceen vergleichbar. Wie diese bleiben sie wahr- 

scheinlich dauernd unter Wasser. 

b) Die Schläuche. Was zunächst die Stellung der Schläuche anlangt, 
so kann man zwei Fälle unterscheiden, für die U. orbiculata und U. vul- 
garis als typische Beispiele angeführt sein mögen. Bei U. orbiculata sind 
die Schläuche meist lang gestielt; sie stehen mit Blättern abwechselnd 
einzeln an den Ausläufern der Pflanze. Bei U. vulgaris dagegen sitzen sie 
in großer Zahl an den zerteilten und in Zipfel aufgelösten Blättern der 
flutenden Wassersprosse und sind, wie schon GOEPPERT (66, S. 726) und 
nach ihm GoEBEL (57, S. 236), MEIERHOFER (117, S. 107) und GLück (54, 
S. 9) festgestellt haben, nichts anderes als Blattfiedern, die anstatt sich 
flach auszubreiten, peltat heranwachsen und zu seitlich abgeplatteten 
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Schläuchen, die mit ihrer Mediane naturgemäß senkrecht zur Blattfläche 
orientiert sind, sich ausgestalten. 

Eine interessante Wasserutricularie ist die durch von LUETZELBURG 
(108, S. 47) bekannt gewordene U. Elephas v. LuetzeLs. (Abb. 67). Der 
flutende Wassersproß trägt hier vierzählige Wirtel von fiederschnittigen 
Blättern, die in eine Anzahl von Zipfeln zerteilt sind, von denen jeder an 
seiner Spitze eine Blase trägt (B in Abb. 67), darin etwa mit einem 
Blatte von Thalictrum peltatum vergleichbar, mit dem Unterschied, daß die 
Fiedern dort flach-schildförmig, hier aber schlauchartig entwickelt sind. 





D 
Abb. 67. Utricularia Elephas, Sproßstück. Nach VON LUETZELBURG. 
B Schläuche am Ende von Blattzipfeln. 


Die Viergliedrigkeit der Blattwirtel bei U. Elephas erklärt sich aus der 
frühzeitigen Dichotomie der auch hier zweizeilig entstehenden Blatt- 
anlagen, wie die Darstellung v. LUETZELBURGs (a. a. O., S. 50 und Abb. 30) 
klar erkennen läBt. 

Zu erwähnen wäre hier noch, daB auch an solchen Utricularien, bei 
denen später die Schläuche an den .Blättern stehen und umgebildeten 
Zipfeln dieser homolog sind (z. B. U. vulgaris), an den Keimpflanzen 
ganzen Primärblättern entsprechende Schlauchblätter auftreten, wozu 
man die Ausführungen von WARMING (157), Kamrensk1 (91) und GOEBEL 
(60, S. 140) vergleichen mége. 
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Die Entwicklungsgeschichte der Schläuche wurde zuerst von GOEBEL 
(57, 8. 237 und 59, S. 101) am Beispiel von U. vulgaris, U. Warburgi und 
U. stellaris geklärt und richtig gedeutet. Damit übereinstimmende Ver- 
hältnisse fand derselbe Autor (60, S.123) auch bei Genlisea, und die 
Blasenentwicklung von Polypompholyx ist nach Lane (100, S. 157) mit 
der von Utricularia überhaupt so gut wie identisch. Uns interessieren 
hier vor allem die Beziehungen zu den Laubblättern, die ja, wie gezeigt 





I 
“WwW 
VI 
VT ZX 
Abb. 68. Utricularia orbiculata, Blatt- und Schlauchentwicklun g. J, II Laubblattanlagen. 





III Schlauchanlage in Vorderansicht. ZV— VII junge Schläuche im u Ma A Längsschnitt. Vergr. 

überall etwa 160fach, W Widerlager (Schildauswuchs), K Klappe, A Antenne. VIII-X Sche- 

mata zur morphologischen Deutung der Schlauchantennen. VIII zweizipfeliges Primärblatt 

(vgl. Utricularia reniformis Abb. 69), IX daraus abgeleiteter Schlauch, X Schlauch in Seitenan- 

sicht. Oberseite in VIII und IX schraffiert. A die Antennen, die darnach den Zipfeln der 
Primärblätter entsprechen würden. 


wurde, bei einigen Arten ebenfalls schildförmig sind oder wenigstens so 
angelegt werden. Ein Schlauchprimordium (Abb. 68 III und. IV) von 
U. orbiculata unterscheidet sich demzufolge nicht sonderlich von der An- 
lage eines Laubblattes (Abb. 63 I); es tritt lediglich die der Spreitenober- 
seite entsprechende Einmuldung. die spätere Schlauchhöhle, von vorn- 
herein stärker hervor. Im weiteren Verlauf schlägt die Entwicklung der 
Laubblätter die Richtung auf das Stadium Abb. 68 II ein, während an 
den Schläuchen der Spreitenrand im Verhältnis zur Fläche nur wenig sich 
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erweitert, so daB ein blasenartiges Gebilde mit enger Offnung nach auBen 
zustande kommt (Abb. 68 V und VI). Weiterhin geht aus dem Schild- 
auswuchs (S in Abb. 68 VI) das sogenannte Widerlager (W in Abb. 68 VII) 
hervor, über das sich der obere Rand des Schlaucheinganges als Klappe 
(K in Abb. 68 VII) legt. Die Verhältnisse ähneln einigermaßen denen, 
welche wir unten (S. 267) für die Schlauchentwicklung von Cephalotus 
kennen lernen werden, nur daß dort der Schildauswuchs zum Deckel wird. 

Soweit verläuft die Entwicklungsgeschichte der Utricularia-Schläuche 
ganz ähnlich wie bei anderen Schlauchblättern, von denen im nächsten 
Abschnitt ausführlicher die Rede sein wird. Schwierigkeiten bereitet nur 
die Deutung der „Antennen“, jener 
eigenartigen, bei den meisten Arten 
in Zweizahl vorhandenen, aber sehr 
mannigfach gestalteten fühlerarti- 
gen Auswüchse, welche zu beiden 
Seiten über dem Schlaucheingang 
stehen. Wie man aus dem Längs- 
schnitt Abb. 68 VII ersieht, ist der 
obere Rand des Schlauches nach 
innen geschlagen und bildet die 
dem Widerlager (W) aufliegende 
Klappe (K). Aus der Umbiegungs- 
stelle ist seitlich von der Schnitt- 
ebene eine Antenne (A) hervorge- 
gangen, der eine ebensolche in der 
anderen (in der Abbildung entfern- 
ten) Blasenhälfte gegenübersteht. 

Bisher hat man die Antennen 
Abb. 60. Utricularia reniformis, Keimpflanze. Als bloße Anhängsel der Schläuche 
sit Mn ph ae hs. angesehen. Vielleicht aber ist doch 

eine natiirlichere Auffassung der- 
selben môglich, wenn man die bei der Keimung auftretenden Primär- 
blatter zum Vergleich heranzieht. Material dieser Art stand mir leider 
nicht zur Verfiigung, ich kann mich also nur auf die Abbildungen 
stützen, die v. LUETZELBURG (108, S, 183) und Mert (118a, 8. 153) von 
den hier besonders interessierenden beiden Arten U.reniformis und U. ne- 
lumbiifolia gegeben haben. Im übrigen muß die Frage einer künftigen 
Sonderuntersuchung überlassen werden. 

An den Keimpflanzen der genannten Utricularia-Arten gehen den 
Laubblättern und Schläuchen zweizipfelige Primärblätter voraus. Für 
U. reniformis sind diese Verhältnisse aus Abb. 69 zu entnehmen. In der 
Gabelung der Primärblattspreiten (P) dürfte es sich um dichotome Ver- 
zweigung handeln, die ja bei den Blättern der Utricularien eine häufige 
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Erscheinung ist. Eine Andeutung davon dürfte auch in den beiden feinen 
Spitzen, welche die Primärblätter von U. vulgaris nach den Abbildungen 
von KAMIENSKI (91, Tafel XIV, 12) und Gosse (60, S. 140f.) aufweisen, 
noch erhalten sein. Bei U.reniformis folgen auf diese Primärblätter 
später Laubblätter (Z), die in der Umrißform ihrer Spreiten den Folge- 
blättern nahe stehen und sich aus den Primärblättern dadurch herleiten, 
daß an Stelle der beiden Zipfel deren gemeinsame Grundfläche sich stark 
entwickelt, d.h. die Zipfel wachsen nicht für sich heran, sondern zu- 
sammen mit der Lamina. 

Es können zur Gestalt der Primärblätter vielleicht aber auch die 
Schlauchblätter, die an den Keimpflanzen nach den ersten Laubblättern 
entstehen (Bin Abb. 69), in eine engere Beziehung gebracht werden. An- 
genommen, Stiel und Fortsätze der Primärblattan- 
lagen seien unifazial gebaut. Die Ränder der Spreite 
wären dann nicht nur über der Stielinsertion mitein- 
ander verbunden, sondern auch an der Basis der bei- 
den Zipfel, kurz: es wäre gemäß Schema Abb. 68 VIII 
ein rings geschlossener Spreitenrand vorhanden. Bei 
schlauchartigem Wachstum käme unter dieser Vor- 
aussetzung eine dem Schema Abb. 68 IX und X ent- 
sprechende Form zustande, die in den Grundzügen 
auch an den Primärblasen in Abb. 69 wahrzunehmen 
ist. Deren beide Antennen wären sonach identisch 
mit den Fortsätzen der Primärblätter, wie überhaupt 
jeder Abschnitt der Primärblätter an den Primär- 
schläuchen sein Homologon fände. 

In den Primärblättern wären unter dem Gesichts- Sin Se sual 
punkte dieser Ableitung gleichsam ,,aufgeléste‘‘ Pri- Kessel, HHals, A Arme 
märschläuche zu erblicken, bzw. Blattorgane, die mit oe. 
Schläuchen formal identisch, statt blasenartig heranzuwachsen, flach 
sich ausbreiten!. Diese Auffassung wird auch gestützt durch den von 
v. LuETzELBURG (108, S. 170) mitgeteilten Fall der Umwandlung eines 
Schlauches in einen flachen Blattzipfel bei U. Elephas, der bei der grund- 
sätzlichen Gleichwertigkeit von Schläuchen und Blättern bzw. Blatt- 
zipfeln der Utricularien nicht zu überraschen braucht. 

c) Genlisea. Zu den Schläuchen von Utricularia steht, wie seit den 
klassischen Untersuchungen GoEBELs (60, S. 121) bekannt ist, in enger 
Beziehung die Gestalt der Schlauchblätter von Genlisea. Die Laubblätter 
dieser Pflanzen haben langgestielte spatelige Spreiten. Ihnen gegenüber 
laufen die ebenfalls langgestielten, aus einem Kessel- und Halsteil be- 
stehenden Schläuche (Abb. 70) in zwei lange Arme (AA) aus, die noch 

1 Vgl. dazu auch, was S. 269 über den Zusammenhang zwischen den flachen 
Laubblättern und den Schlauchblättern von Cephalotus ausgeführt ist. 

Planta Bd. 17. 17b 
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dadurch besonders merkwürdig erscheinen, daB sie in Schraubenwin- 
dungen gelegt sind. Primärblätter nach Art derjenigen von Utricularia 
reniformis scheinen nach GOEBELs kurzen Andeutungen (65, S.3) am 
Keimling von @enlisea nicht aufzutreten. Trotzdem ist es kaum zweifel- 
haft, daß die Schläuche auch hier solchen formal entsprechen. Nur sind 
die Zipfel (Arme) nicht unifazial, sondern bifazial gebaut und stellen, 
wenn man sich ihre Torsion wegdenkt, rinnenförmige Fortsätze dar, in 
die sich die Höhlung des Schlauches hineinerstreckt. Diese Deutung 
wird von der Entwicklungsgeschichte durchaus bestätigt, wozu man die 
Darstellung GoEBELs (60, S. 123 und 64, S. 1388) heranziehen möge. 
Ist also unsere Auffassung richtig, so wären die Arme der Genlisea- 
Schläuche den Antennen der Utricularia-Blasen homolog. 
8. Compositae. 

Schon in Senecio tropaeolifolius haben wir auf S. 195f. ein Beispiel für 
Schildblattbildung aus dieser großen Familie kennen gelernt. Von einigen 
weiteren Senecio-Arten abgesehen kommen aber peltate Blattformen 





Abb. 71. Cacalia peltigera, Spreite eines Laubblattes. Verkl. 


in ihr nur noch bei einer Reihe von. Arten der Senecio nahestehenden 
Gattung Cacalia vor, z. B. bei C. peltata H. B. K., wo sie in Größe und 
Aussehen an die Schildblätter etwa von Peltiphyllum peltatum oder Rod- 
gersia tabularis (Abb. 56) erinnern. Uns sollen hier nur die Forraen mit 
verzweigten Spreiten beschäftigen, auch deshalb, weil schöne Übergänge 
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II 
Abb. 72. Cacalia calva, Laubblatt von oben (I) und von der Seite (ZI) gesehen. Verkl. 


zu den mit vollflächigen Spreiten versehenen Arten vorhanden sind, z. B. 
bei C. peltigera Ros. et SEA (Abb. 71). Die Spreite ist hier durch Ein- 
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schnitte vom Rande her in verzweigte Zipfel aufgelöst, die einer gemein- 
samen, im Zentrum gestielten Grundfläche ansitzen. Stellt man sich 
letztere auf den Stielansatz reduziert vor, so ergibt sich eine ähnliche 
Spreitenform wie an den Grundblättern von C. calva T. S. BRANDEGEE. 

Von den Hochblättern dieser Pflanze ist schon 8.230 gesprochen 
worden. Neben ihnen sind am Blütensproß noch einige wenige Stengel- 
blätter vorhanden, die zum Unterschied von den Hochblättern schild- 
förmig sind wie die Grundblätter. Diese letzteren sind mit einem langen, 
zylindrischen, unifazial gebauten Stiel! ausgestattet, der von einer höchst 
eigenartigen Lamina gekrönt wird (Abb. 72 I und II). Der Eindruck einer 
einheitlichen Blattfläche ist an ihr gänzlich verwischt. Statt dessen ge- 
wahrt man ein Gestrüpp von schmalen, sparrig verzweigten Spreiten- 
zipfeln, die nach allen Seiten abstehen. Das ist eine Erscheinung, die sich 
erst bei der Entfaltung geltend macht und der Stellung der Fiedern des 
Blattes von Lupinus polyphyllus vergleichbar ist, die auch nicht in einer 
Ebene Platz finden und deshalb nach oben und unten einander aus- 
weichen (Abb. 13). 

Die Entwicklungsgeschichte dieses interessanten Blattes konnte ich 
leider nicht untersuchen, da der hiesige Garten nur wenige Exemplare 
davon kultiviert. So sei wenigstens eine Vermutung darüber geäußert, 
zu der uns das Verhalten einer epeltaten Cacalia-Art, von C. cervariae- 
folia Do., zu berechtigen scheint. Von ihrem bedeutenderem Umfang 
abgesehen, erinnern die Laubblätter bei ihr an die von Achillea mille- 
folium, deren doppelt-fiederschnittige Zipfel bekanntlich in divergenter 
Folge angelegt werden. Auch bei C. cervariaefolia sind die Fiedern 1. Ord- 
nung am längsten in der Mitte der Spreite, nach deren beiden Enden 
nehmen sie an Größe ab. Wenn man aus der Ähnlichkeit der fertigen 
Blattform einen Schluß auf übereinstimmende Entwicklung ziehen darf, 
so müßten auch bei C. cervariaefolia die Fiedern 1. Ordnung divergent 
entstehen, und dasselbe wird man auch für C. calva und ähnliche Arten 
vorerst annehmen. Vielleicht folgen sogar sämtliche schildblättrigen 
Compositen dem divergenten Typus der Spreitengliederung. 


9. Araceae. 

Von den Schildblättern der Araceen war schon im III. Abschnitt aus- 
führlich die Rede. Hier soll noch die Blattbildung von Arisaema con- 
sanguineum SCHOTT besprochen werden. Die blühreife Pflanze entwickelt 
aus der im Boden steckenden Knolle alljährlich neben einigen spreiten- 
losen Niederblättern und einem Blütenschaft nur ein einziges großes 
Laubblatt, das oben an einem langen geraden Stiel einen Schopf von 
länglichen, in eine fadenartige Vorläuferspitze auslaufenden Fiedern 
trägt (Abb. 73). Von oben gesehen (Abb. 74) erinnert die Spreite einiger- 


1 Vgl. dazu S. 168f. und Abb. 8 VI. 
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Abb. 73. Arisaema consanguineum, Laubblatt von der Seite gesehen. Verkl. 





Abb. 74. Arisaema consanguineum. Laubblatt von oben gesehen. Verkl. 


maßen an die eines Lupinus-Blattes (Abb. 13). Namentlich ist das der 
Fall bei den mit einer geringeren Zahl von Fiedern versehenen Laub- 
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blättern junger, noch nicht blühreifer Pflanzen! (Abb. 75), an deren 
Fiedern auch die Vorläuferspitzen weniger stark ausgeprägt sind. Die 
Ähnlichkeit dieser Blätter mit denen von Lupinus polyphyllus beruht in 
der Hauptsache darauf, daß ihre Spreite schildförmig ist, d. h. rund um 
den Stielkopf herum Fiedern ausgliedert. 

Auf den ersten Blick scheint das Laubblatt von A. consanguineum 
stark von den gefiederten Blattformen anderer Arisaema-Arten, für die 
als Beispiel A. amurense Maxım. (Abb. 76 I) angeführt sein soll, ab- 
zuweichen. Diese sind ähnlich wie die Blätter von Dracunculus vulgaris 
Schott (Abb. 76 II) oder Syngonium podophyllum Scuotr nach der 





Abb. 75. Arisaema consanguineum, Primärblatt. Verkl. 


Nomenklatur der beschreibenden Botanik fußförmig verzweigt, d. h. es 
verbreitert sich der Blattstiel oben zu einem ,,Podium‘‘, dem die Fiedern 
einseitig ansitzen. Die inneren Ränder der Spreite laufen entlang den 
Ästen des Podiums auf den Blattstiel zu, auf dessen adaxialer Seite sie 
miteinander verschmelzen. Besonders deutlich ist dies bei Dracunculus 
vulgaris zu sehen (Abb. 76 II), weshalb C. DE CANDOLLE (20, S. 49) dieser 
Pflanze auch ,,folia vix peltata“ zuschreibt. 

Trotz seiner äußeren Verschiedenheit stimmt nun das Laubblatt von 
A.consanguineum im Grunde mit den fußförmig verzweigten Blättern 
anderer Arten vollkommen überein. Man stelle sich vor, es blieben an 
einem Blatte von A. amurense (Abb. 76 I) die beiden Äste des Podiums 


1 Solche sind in der Umgebung älterer Exemplare stets vorhanden. Sie gehen 
daselbst gewöhnlich aus den Brutknospen der Knolle hervor. 
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kurz und, anstatt sich frei zu entwickeln, mit dem Blattstielkopf ver- 
einigt, so erhielte man, wenn man von der geringeren Zahl der Fiedern 
absieht, ein Bild, wie es die Oberansicht eines Blattes von À. consangui- 
neum (Abb. 74) darbietet, dessen von den Fiedern umstellte Spreiten- 
basis tatsächlich einen dreieckigen Umriß hat. 

Daß es sich hierbei nicht bloß um eine Konstruktion handelt, sondern 
um die tatsächlichen Zusammenhänge, lehrt die Entwicklungsgeschichte, 
die in Abb. 77 Iind II dargestellt ist. Nach der Gliederung der Anlage in 
Ober- und Unterblatt, welch letzteres sich zu einer die Stammknospe 
umhüllenden mächtigen Scheide (@) entwickelt, wird unter dem Spreiten- 
primordium interkalar der Blattstiel (St) gebildet, der von vornherein 
unifazial entsteht und auch später diese Struktur und seine runde Quer- 
schnittsform beibehält (Abb. 77 V). Die Plastik der Spreitenanlage ist 





Abb. 76. Laubblatt von Ari amurense (I) und Dracunculus vulgaris (IT). Der Unterseite 
angehörende Teile des Blattes getönt. E Endabschnitt der Blattspreite. 
1, 1’; 2,2’ usw. Seitenglieder 1., 2. usw. Ordnung. Verkl. 





dieselbe wie bei allen Blättern mit unifazialem Stiel, d. h. es sitzt die 
junge Lamina dem Stiel in einem Winkel an. 

Ursprünglich ist die Lamina des Blattes (S in Abb. 77 I) einfach 
und nur an der Basis mit zwei ohrenartigen Hervorragungen (1, 1’) ver- 
sehen. Es ist dies ein Stadium, das ähnlich bei A. amurense wiederkehrt 
(Abb. 77 VII) und bei Arum und anderen Araceen zur Dauerform der 
Laubblätter wird. Bei A. consanguineum jedoch nimmt die Spreite kom- 
pliziertere Formen an, indem bald an der Basis des inneren Randes der 
Spreitenohren neue Lappen sich bilden. So erklärt sich die Form des 
älteren Stadiums in Abb. 77 II, wo neben der Endfieder (E) jederseits 
zwei weitere Fiedern (1, 1’; 2, 2’) vorhanden sind. Eine solche Anlage 
liegt auch den fünfzähligen Blättern von A.amurense zugrunde. Wir 
können deren Form (Abb. 76 I) uns ohne Schwierigkeit aus Abb. 77 II 
dadurch entstanden denken, daß an der Basis jedes Spreitenfiederpaares 
ein stielartiges Zwischenstück eingeschaltet wird. 
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Bei À. consanguineum jedoch geht die Ausgliederung von Fiedern in 
dem Maße weiter, als der Blattstiel seinen Umfang vergrößert. Wie bei 
anderen Araceen, z. B. Sauromatum, sprossen die neu entstehenden 
Fiedern jeweils in sympodialer Weise aus der Basis der nächst älteren 
hervor, wozu man die Schemata Abb. 77 III und IV vergleichen möge. 
Es wird so verständlich, warum die Fiederzahl der fertigen Spreite durch- 
aus von der Stärke des Blattes bzw. seines Stieles abhängt. Jedenfalls 





u 
Abb. 77. /-VI Arisaema consanguineum. I, II junge Stadien der Blattentwicklung. III, IV 
Schemata zu deren Weiterentwicklung. V Querschnitt des Blattstieles (Xylem der Leitbündel 
schraffiert, punktiert Sklerenchymstränge). VI peltate Blattfieder mit Vorläuferspitze. VIII 
Arisaema amurense, junges Stadium der Blattentwicklung. @ Blattgrund, St Stiel, Sp Spreite. 
1, 1’; 2, 2’ usw. Seitenglieder 1., 2. usw. Ordnung der Spreite. J, II, VII stark, V 8fach, VI 
0,8fach vergr. 


aber wird stets der ganze Umfang des Blattstielkopfes zur Fiederbildung 
herangezogen, es liegt also ein schildförmiges Blatt vor. 

Schon auf 8. 234 wurde darauf hingewiesen, daß auch die Fiedern des 
Blattes von A. consanguineum gelegentlich peltat entwickelt sind — ein 
Fall, wie er ähnlich bei Zupinus polyphyllus gar nicht selten vorkommt. 
Bei A. consanguineum sind diese peltaten Fiedern (Abb. 77 VI) gewöhn- 
lich länger gestielt und die Stiele unifazial wie der Stiel des ganzen Blattes. 
An der Fiederbasis bestehen also dieselben morphologischen Verhältnisse 
wie an der Spreitenbasis jedes peltaten Blattes, und so ist es nicht er- 
staunlich, daß gelegentlich die latent vorhandene Peltation auch zur 
Manifestation gelangt. 
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VII. Abschnitt. 


Das Schlauchblatt als modifizierte Schildblattform. 


Unter Schlauchblattern oder Aszidien versteht man ganz allgemein 
Blattorgane, welche einen von der Blattfläche umschlossenen Hohlraum 
bilden, also schlauch- oder becherartig vertieft sind, gleichgültig ob es 
sich dabei um Laub- oder Hochblatter handelt oder um Blattformen der 
Blüte. Von letzteren sind besonders die Fruchtblätter vieler Angiosper- 
men zu nennen, auf die aber erst im VIII. Abschnitt einzugehen sein wird. 
Hier kommen allein die schlauchférmigen Laubblatter in Betracht. 

Sehr häufig ist Aszidienbildung als teratologische Bildungsabweichung 
beobachtet worden. Wir haben Beispiele dieser Art schon bei @eranium 
und Pelargonium kennen gelernt (vgl. S.206f.). Für Tropaeolum majus 
wurden Schlauchblätter als teratologische Erscheinung von R. Smrt#! 
erwähnt. Berühmt geworden ist die Linde des Klosters Sedlitz in Böh- 
men, deren Blätter nach Jacquin (86, Tafel 11) schlauchförmig, teilweise 
auch peltat entwickelt waren, wie überhaupt die akzidentelle Aszidien- 
bildung vielfach auf latenter Peltation des Blattes, mit der eine mehr 
oder minder vollkommeneEntfaltungshemmung einhergeht, beruht. 

In anderen Fällen von abnormer Schlauchbildung ist jedoch kein Zu- 
sammenhang mit der Gesamtorganisation des Blattes zu erkennen. Es 
sind das recht eigentlich teratologische Vorkommnisse, die deshalb auch 
für die vergleichende Untersuchung nur von untergeordnetem Werte 
sind. Es sei nur an das von A. P. DE CANDOLLE (17, S. 320) und später 
von MOLKENBOER (119, S. 114) und anderen wiederholt beschriebene Bei- 
spiel von ,,Brassica oleracea costata nepenthiformis‘‘? oder an die von 
GOEBEL (62, 8.23f.) erwähnten Abnormitäten bei Portulaccaria afra und 
Phyllocactus crenatus erinnert, ferner an die merkwürdige Ficus Krishnae 
C. De., die durch C. DE CANDOLLE (21, S. 626 und 22, S. 753) genauer 
bekannt wurde und außer der Becherform der Spreite an ihren Blättern 
so zahlreiche und mannigfaltige Verbildungen aufweist, daß an dem tera- 
tologischen Charakter auch der Aszidienbildung gar nicht gezweifelt wer- 
den kann. Nur erstreckt sich das abnorme Verhalten nicht bloß auf ein- 
zelne Blätter, sondern auf die ganze Pflanze. 

Rein äußerlich betrachtet kann man mit C. DE CANDOLLE (21, S. 624) 
zwischen Epi- und Hypoaszidien unterscheiden, je nachdem die Aus- 
höhlung des Blattes von der Ober- oder Unterseite her erfolgt; eine 
tiefere Bedeutung kommt jedoch dieser Unterscheidung so wenig zu wie 
bei den hypo- und epipeltaten Blättern, die, wie in der Einleitung bereits 
zu erwähnen war, nur in ihrem Namen eine Ähnlichkeit aufweisen. In 





1 Nach Pexzıc (125, S. 181). 
2 Vgl. auch GyYörrrys (71) Beobachtung von Aszidienbildung am Karfiol- 
kraut. 
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diesem Zusammenhang spielen zudem nur die Epiaszidien eine Rolle, 
weil allein in ihrem Bau eine Verwandtschaft zu den Schildblättern vor- 
handen ist. Die Hypoaszidien, bekannt in Form der Schlauchblätter 
einiger Dischidia-Arten (z. B. D. Rafflesiana WaLL., D. papuana Waxs., 
D. digitiformis Brcc.), der Laubblätter von Cassiope Redowskii G. Don 
und Celmisia lateralis BucHan., der Schuppenblätter von Lathraea-Arten 
und der Brakteen von Marcgravia- und Norantea-Arten, haben genetisch 
mit Schildblättern nichts zu tun und sind als Blattorgane aufzufassen, 
welche durch starkes Flächenwachstum der Lamina bei geringem Rand- 
wachstum von der Unterseite her krugartig sich vertiefen. Auf ähnliche 
Weise, jedoch durch „Einstülpung‘‘ der Oberseite, kommt auch der 
Schlauch des Cephalotus-Blattes zustande; der Schildzuwachs der Blatt- 
oberseite ist an seiner Bildung hier nicht beteiligt, sondern liefert den 
Deckel der Kanne. 

Die Schlauchformen der übrigen Insektivoren dagegen sind aufs 
engste mit peltaten Blättern verwandt. Sie wurden (S. 248ff.) für Utri- 
cularia und Genlisea schon im Zusammenhang mit den Laubblättern 
dieser Pflanzen behandelt, wobei auch schon die morphologischen Be- 
ziehungen zwischen Peltation und Aszidienform aufgezeigt werden konn- 
ten. Es bedürfen also in diesem Abschnitt nur noch die Schlauchblätter 
der Sarraceniaceen, von Cephalotus und von Nepenthes einer eingehen- 
deren Darstellung. Besonders das Nepenthes-Blatt ist trotz mannig- 
facher Deutungsversuche in wesentlichen Stücken bis heute unverstanden 
geblieben. 

1. Sarraceniaceen. 

Das Schlauchblatt der Sarraceniaceen (Sarracenia, Darlingtonia, Heli- 
amphora) verdient hier schon deshalb an die Spitze gestellt zu werden, 
weil an ihm zuerst die Verwandtschaft der Epiaszidien mit Schildblättern 
erkannt wurde. BAILLON (2, S. 630) vergleicht die Blätter von Sarracenia 
mit denen von Nelumbium und meint: ,,Le cône large et peu profond que 
forme le limbe foliaire de Nelumbo devient, dans les Sarracenia, plus pro- 
fond et plus étroit, de façon à présenter définitivement la forme d’un 
long cornet obconique.“ Für Darlingtonia californica Torr. hat GOEBEL 
(60, S. 76) im wesentlichen mit Sarracenia übereinstimmende Verhält- 
nisse gefunden. Unbekannt ist nur bis auf den heutigen Tag die Blatt- 
entwicklung von Heliamphora nutans BENTH., die in mancher Hinsicht 
von Sarracenia abweicht, namentlich durch die doppelte Flügelung ihrer 
Schläuche. MACFARLANE (109) und KRAFFT (97), die einzigen, welche 
lebendes Material zur Untersuchung in Händen hatten, haben unbegreif- 
licherweise versäumt, die Entwicklungsgeschichte dieser interessanten und 
schwer zugänglichen Pflanze zu untersuchen, so daß für die Frage nach dem 
Zustandekommen der Schläuche und ihrer beiden Flügel nur auf die schon 
von GOEBEL (60, S.90) geäußerten Vermutungen verwiesen werden kann. 
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Wir beschränken uns hier auf die Darstellung der Schlauchblätter von 
Sarracenia, die bei sämtlichen Arten der Gattung im wesentlichen die- 
selbe Gestaltung aufweisen. Als Beispiel sei Sarracenia purpurea L. an- 
geführt (Abb. 781). Das Unterblatt bildet einen scheidig entwickelten 
Blattgrund (G), dessen beide Ränder am oberen Ende zusammenlaufen 
und miteinander verschmelzen. Am Oberblatt lassen sich unterscheiden : 
1. der Schlauch (S), der nach oben sich konisch erweitert und mit weiter 
Öffnung nach außen mündet (er kann an manchen Blättern auch weit- 
gehend verkümmert sein). Der abaxiale Teil der Schlauchwand ver- 
längert sich 2. in den Deckel (D), der bei S. purpurea im voll entfalteten 





Z 
Abb. 78. Sarr acenia purpurea. I Schlauchblatt, noch nicht völlig entfaltet. JZ Schlauchblatt 





der Keimpflanze. III,V,VI Stadien der Schl hbl icklung in Seitenansicht, ZV in Vor- 

deransicht. @ Blattgrund; Sch Schlauch; D dessen Deckel; K Kiel; V zur Schlauchanlage 

werdende, furchenartige Vertiefung; Q Querzone des Blattes zwischen Schlauchanlage und Blatt- 
grund; S Blattspitze, S’ Spitze des Blattgrundes. III-VI stark vergr. 


Zustande ausgebreitet und aufgerichtet ist, bei anderen Arten aber 
(S. flava L., S. Drummondi Croom, S. variolaris Micux., S. psittacina 
Micxx., übrigens auch bei Darlingtonia) dach- oder helmartig über die 
Miindung des Schlauches hergebogen bleibt. Auf der adaxialen Seite sitzt 
dem Schlauch 3. der sogenannte Kiel oder Fliigel (K) an, der bei den ver- 
schiedenen Arten wechselnde Breite besitzt und auch bei S. purpurea an 
den Blattern der Keimpflanzen (Abb. 78 II) weniger hervortritt als an 
den späteren Schlauchblättern. Am stärksten kommt der Kiel zur Gel- 
tung, wenn der Schlauchteil verkiimmert ist; solche Blatter haben dann 
eine gewisse Ähnlichkeit mit den schwertförmigen Blättern von Iris oder 
Tofieldia bzw. den Phyllodien von Acacia-Arten, weshalb Gray (67, 
S. 80) den Kiel auch als ,,phyllodial wing‘ bezeichnet. 

Zur Erklärung der Schlauchform des Sarracenia-Blattes haben nach 
dem Vorgange von Lmprey (102, S.96) ältere Forscher wie SAINT- 

18* 
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Hare (133, S. 142), Morren (121) und DuoHARTRE (41, S. 308) an- 
genommen, daß es sich ableite von einem flachen Blattorgan, dessen beide 
Spreitenflügel mit ihren Rändern untereinander verschmolzen sind. Und 
zwar liegt nach LinpLey, SAINT-HILAIRE und DUCHARTRE ein in Stiel 
und Spreite gegliedertes Blatt vor nach Art desjenigen von Citrus oder 
Dionaea, dessen mit geflügelten Rändern versehene Stielregion den 
Schlauch und dessen Spreite den Deckel liefert. Dieser Anschauung 
huldigt auch Gray, der im übrigen von den Sarracenia-Blättern sagt, 
„they are evidently phyllodia“1. Demgegenüber vertritt MORREN die 
Auffassung, das ganze Oberblatt entspräche einer Spreite, und der Deckel 
sei nur deren Endabschnitt: „Cette lamelle operculaire . . . . représente 
donc simplement l’extrémité de la feuille ascidimorphe, extrémité dont 
les bords ne sont pas soudés.“ Im wesentlichen dieselbe Deutung findet 
sich auch noch bei MACFARLANE (109, S. 260 und 110, S. 4), trotzdem 
inzwischen BAILLoN (3) die Verwandtschaft der Schläuche mit Schild- 
blättern dargetan hatte. Wertvoll an MACFARLANES Darstellung war 
allein der Vergleich mit dem Iris-Blatt (vom Typ der I. germanica), 
obschon auch dieses in der hergebrachten Weise falsch verstanden und 
als Verwachsungsprodukt eines in seiner Mediane eingefalteten Blattes 
erklärt wurde, wo es sich doch eindeutig um ein kongenital-unifaziales 
Blatt handelt (vgl. S. 161 und S. 172). 

Tatsächlich können wir nach GoEBEL (64, S. 1382) die Gestaltung 
des Sarracenia-Blattes am besten so ausdrücken, daß wir es bezeichnen 
als ,,ein mit Schlauchbildung versehenes unifaziales Blatt‘, als ein ,,uni- 
faziales Hohlblatt‘“. Zur Begründung dieser Auffassung, für welche ein 
Beweis bislang aussteht, ist hier die Entwicklungsgeschichte des Sarra- 
cenia-Blattes erneut zu studieren. Besteht also eine Ähnlichkeit zwischen 
den Anlagen eines schwertförmigen Iris-Blattes und eines Sarracenia- 
Blattes? 

Wie auf S. 161 gezeigt wurde, entsteht bei den schwertförmigen Laub- 
blättern das Oberblatt als Auswuchs auf der Unterseite des Unterblattes. 
Dieser Auswuchs verbreitert sich sodann flügelartig in der Mediane der 
Anlage, vergrößert sich und wächst mit seiner Spitze über die ,,primäre 
Blattspitze“, die nichts anderes ist als die Spitze des Blattgrundes, 
allmählich empor. 

Ganz ähnlich verhält sich nun auch Sarracenia, wobei freilich zu be- 
tonen ist, daß hier die Oberseite der Laminaranlage nicht vollständig 
unterdrückt, sondern auf eine schmale, zwischen dem Blattgrund und 
der Spitze des Oberblattes befindliche Vertiefung (V) eingeschränkt ist 
(Abb. 78 III und IV). Sie ist unten begrenzt durch eine auf diesem Ent- 
wicklungsstadium noch äußerst schmale Querzone, die dem Querwulst 


1 Nach MacraRLane (109, S. 261). 
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schildförmiger Blätter entspricht und zugleich als Andeutung einer uni- 
fazialen Stielanlage gewertet werden darf, die aber als solche keine Weiter- 
entwicklung erfährt. Was die Gesamtform des Primordiums anlangt, so 
ist von besonderer Wichtigkeit die Bemerkung, daß die Blattspitze bei S 
nur wenig die Spitze des Blattgrundes bei 8’ überragt, daß also das Ober- 
blatt etwa rechtwinklig dem Blattgrund ansitzt. Dieses Verhältnis ändert 
sich aber sehr bald. 

Wie Abb. 78 V zeigt, wächst die Spitze des Oberblattes (S) rasch 
heran, indem sich gleichzeitig das Primordium in der Mediane verbreitert 
und abflacht. Dieser Vorgang ist in Abb. 78VI noch weiter gediehen 
und es beginnt sich sogar schon die helmförmige Krümmung des Blatt- 
endes bemerkbar zu machen. Außerdem hat sich die adaxiale Kante 
(Querzone Q in Abb. 78 V) beträchtlich verlängert und die Anlage des 
Kiels (K) gebildet, unter welcher die Ränder des Blattgrundes (G) zu- 
sammenlaufen. Die Ähnlichkeit mit einem jungen Jris-Blatte ist unver- 
kennbar; nur ist das Oberblatt hier hohl, weil es bereits einen längeren 
Schlauch gebildet hat. 

Auch in dessen Anlegung kommt die unifaziale Natur des Oberblattes 
insofern deutlich zum Ausdruck, als die Spreite nicht wie sonst teller- 
förmig gestaltet ist, sondern als schmale Furche (,‚fossette‘‘, wie BaAIL- 
ton [3, S. 332] treffend sagt) erscheint. Die Oberseite der Spreiten- 
anlage ist eben anfänglich auf die adaxiale Seite des Oberblattes ein- 
geschränkt. Und da weiterhin ihr Wachstum nicht so sehr in die Fläche 
geht, vielmehr die Ränder gerade nach oben vorwachsen, so wird nicht 
ein flach ausgebreitetes, sondern ein schlauchförmiges Blatt entstehen, 
wie das grundsätzlich schon auf S. 181 entwickelt wurde. Ein Stiel wird 
an dem Blatte nicht ausgebildet ; stattdessen streckt sich die Spreite stark 
in die Länge, sie kann bei manchen Arten, namentlich bei S. flava, über 
1 m lang werden. Ihr Endabschnitt, dessen Ränder frei sind, wird später 
zum Deckel des Schlauches. 

2. Cephalotus. 

Die Gattung mit C. follicularis Lass. als einziger Art hat nach den 
Untersuchungen von SCHWEIGER (137, S. 490) mit den Sarraceniaceen 
nichts zu tun und wird heute in die Nähe der Saxifragaceen gestellt. Uns 
interessieren an ihr vor allem der Dimorphismus der Blätter, die teil- 
weise als flache, gestielte Organe mit elliptischer Spreite (Abb. 79 IX), 
zum Teil als Schlauchblätter (Abb. 79 IV) ausgebildet sind, und die Frage, 
wie letztere mit der gewöhnlichen Blattform zusammenhängen. Jeden- 
falls gibt es, wie seit langem bekannt ist, Mittelformen zwischen beiden, 
die sowohl für die Auffassung der Schlauchblätter wie der Laubblätter 
von Bedeutung sind. 

Die Entwicklungsgeschichte der Schlauchblätter wurde von EICHLER 
(44, S. 194) untersucht mit dem Ergebnis, daß die Schläuche wie Schild- 
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blätter angelegt werden, nachher aber sich anders weiterbilden. Eine sehr 
junge Anlage zeigt Abb. 79 I im Längsschnitt. Es ist schon ein kurzer 
Stiel vorhanden. Die Spreite zeigt oberseits eine Vertiefung, die unten 
von einem aufgerichteten Querwulst (d) begrenzt ist. Während nun bei 
anderen Schlauchblättern, z. B. bei Sarracenia und Nepenthes, die Höh- 
lung von diesem Querwulst zusammen mit der übrigen Spreite gebildet 
wird, indem der gesamte Spreitengrund sich in die Länge streckt, wird 
hier der Querwulst nicht zur Schlauchbildung herangezogen. Vielmehr 





Abb. 79. Cephalotus follicularis. I—1V Stadien der Schlauchblattentwicklung. V— VIII Zwischen- 
formen zwischen Schlauch- und Laubblättern. IX Laubblatt. J—JV nach EICHLER, V nach 
SCHWEIGER, VI nach GOEBEL, VII—IX Originale (W. Schwarz delin.). Sonstige Erläuterungen 
im Text. Sämtl. vergr. 
wächst, wie Abb. 79 II—IV lehren, der unter der Spitze der Lamina ge- 
legene Spreitenabschnitt sackartig heran. Der Querwulst, der sich eben- 
falls vergrößert, wird zum Deckel (d) des Schlauches, dessen Anheftungs- 
stelle am ausgebildeten Blatt ziemlich ausgedehnt ist und etwa ein Drittel 
des Umfanges der Mündung in Anspruch nimmt. Die Einzelzüge in der 
Gestaltung der Schläuche können hier füglich übergangen werden unter 
Hinweis auf die Darstellungen von Dickson (33, 8.1), GOEBEL (60, 
S. 110), Hamizron (76, S. 36) und ScHwEIGEr (137, S. 490). Es sei nur 
in Hinsicht auf die Verhältnisse bei Nepenthes noch erwähnt, daß in den 
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Fliigelleisten, mit denen die Cephalotus-Kanne ausgestattet ist, hier sicher 
Emergenzen, nicht irgendwelche Randsäume der Spreite zu erblicken sind?. 

Die Entwicklungsgeschichte der Laubblätter ist leider nicht bekannt. 
Es ist aber kaum zweifelhaft, daß sie wie die Schlauchblatter schildförmig 
angelegt werden. Man kann das auch aus der Anatomie ihrer Stiele 
schließen. Die verhältnismäßig langen Stiele der Schlauchblätter sind, 
wie der Querschnitt Abb. 80 I dartut, versehen mit einem radiär an- 
geordneten Bündelsystem und daher unifazial gebaut. Neben einem dor- 
salen und ventralen Mediannerven (m und ») sind zwei komplexe Seiten- 
stränge (1, 1’) vorhanden. . 





Abb. 80. Cephalotus follicularis. I, II Querschnitte durch den Stiel eines Schlauch- bzw. eines 
Laubblattes. /II. IV tiefer und höher geführter Schnitt durch die Spreitenbasis eines Laub- 
blattes. Xylem der Leitbündel schraffiert. Sonstige Erklärung im Text. Vergr. 16fach. 

Einen ganz ähnlichen Bau weisen nun auch die Stiele der Laubblätter 
auf (Abb. 80 IT); sie unterscheiden sich von denen der Schläuche eigent- 
lich nur darin, daß die Stränge 2 und 2’ nicht zu einem Ventralmedianus 
verschmolzen, sondern selbständig sind. Diese Leitbündelanordnung ist 
ferner nicht nur auf den Stiel beschränkt, sondern bis in die Spreite hinein 
zu verfolgen (Abb. 80 III und IV), so daß deren peltate Natur nicht wohl 
in Zweifel gezogen werden kann. Nur wird an ihnen zum Unterschiede 
von den Schlauchblättern der Querwulst bei der Weiterentwicklung der 
Anlagen unterdriickt?. Es handelt sich also um gehemmte Blattformen. 


1 Emergenzartige Erhebungen sind auch die Flügel an den Schläuchen von 
Utricularia Menziesii R.Br. Vgl. Abb. 43 bei von LUETZELBURG (108, S. 61). 

2 Vgl. dazu etwa das Verhalten der Hochblätter von Bryophyllum Daigre- 
montianum (Abb. 23 V), die wie die Laubblätter peltat angelegt werden, nur daß 
der Querwulst nicht auswächst. 
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Sie werden an der Pflanze abwechselnd mit Schlauchblättern gebildet, 
genaueres über die Bedingungen ihres Auftretens ist aber nicht be- 
kannt. 

Mittelformen zwischen Schläuchen und gewöhnlichen Laubblättern 
scheinen verhältnismäßig häufig vorzukommen. Sie wurden von MASTERS 
(116, S. 314), Dickson (34, S. 129), Hammon (76, S. 38) und SCHWEIGER 
(137, S. 498) beschrieben. GoEBEL (61, S. 531) hat erkannt, daß es sich 
dabei um Hemmungsbildungen von Schlauchblättern handelt, dergestalt, 
daß die Anlage eines solchen früher oder später ohne weitere Gestaltver- 
änderung in den Dauerzustand übergeht. Wenn z. B. das Stadium 
Abb. 79 I direkt zur fertigen Form auswächst, so wird ein Blatt wie 
Abb. 79 VI oder bei stärkerer Entwicklung der basalen Spreitenregion 
ein Aszidium nach Art der Abb. 79 V zustande kommen. Es unterbleibt 
also die normalerweise eintretende Aussackung der Spreite, vielmehr wird 
ein Schlauch nach Art desjenigen von Nepenthes und Sarracenia gebildet, 
indem der Querwulst an der Entstehung des Aszidiums sich beteiligt und 
die adaxiale Seite der Schlauchwand herstellt. Die beiden Randzipfel des 
Deckels, sonst kaum hervortretend und nur durch eine seichte Bucht von- 
einander getrennt, sind in Abb. 79 V zu den beiden mit z bezeichneten 
zahnartigen Fortsätzen verlängert. 

Interessant ist das in Abb. 79 VII und VIII in Seiten- und Vorder- 
ansicht wiedergegebene Blattorgan. Es ist an seiner Spitze zwar leicht 
ausgesackt, im übrigen aber nur wenig schlauchförmig entwickelt; auch 
die beiden Zipfel der Querzone (zz) treten kaum hervor. Dagegen hat 
sich der Stiel an seinem oberen Ende stark laminös verbreitert, stellt da- 
selbst also ein sekundär abgeflachtes unifaziales Organ dar. An- 
genommen, die Schlauchbildung wäre gänzlich verwischt, so ergäbe sich 
ein gewöhnliches flaches Laubblatt (Abb.79IX). Die Spreite der Laub- 
blätter besteht somit an der Basis aus dem abgeflachten unifazialen 
Stielende!, woraus die schon angeführte Tatsache sich erklärt, daß sie 
daselbst die gleiche Leitbündelanordnung aufweist wie der Stiel. 


3. Nepenthes. 
A. Allgemeines. 

Die hohe Komplikation des Nepenthes-Blattes steht im Zusammen- 
hang damit, daß es assimilierende Spreitenfläche, Ranke und Ver- 
dauungsschlauch in einem ist. Bei besonders ansehnlichen Arten (z. B. 
N. Rajah Hoox. f., N. Rafflesiana Jack) werden die Blätter im übrigen 
bis zu 1 m lang. Was ihre äußere Gliederung anlangt, so bestehen sie von 
der Basis nach der Spitze 1. aus einem aus scheidigem Grunde hervor- 


1 Ähnlich etwa wie bei Caltha limbaia ScHLECHT., für welche dies an anderer 
Stelle geschildert wurde (149, S. 387). 
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gehenden flächigen Abschnitt von der Gestalt und Textur gewöhnlicher 
Blattspreiten, 2. einem dessen Mittelnerven fortsetzenden stielartigen 
Zwischenstück, das seiner bekannten Funktion wegen, der Pflanze als 
Kletterorgan zu dienen, kurz als ,, Ranke‘‘ bezeichnet sei, und 3. aus dem 
mit zwei flügelartigen Längsleisten versehenen Schlauch, der oben mit 
einer kleinen Spitze abschließt. Auf deren adaxialer Seite ist 4. der Deckel 
angefügt, welcher im Knospenzustand die Öffnung des Schlauches ver- 
schließt. Häufig ist zu beobachten, daß der Schlauch, der auch normaler- 
weise erst verhältnismäßig spät fertiggestellt wird, in der Entwicklung 
zurückbleibt und verkümmert. Der laminöse Abschnitt des Blattes trägt 
alsdann bloß einen rankenartigen Fortsatz, was eine äußerliche Ähnlich- 
keit mit der Blattbildung von Flagellaria indica L. bedingt und RumrHıus 
(132, S. 121) veranlaßte, beide Pflanzen nebeneinander zu stellen. 

Beachtung verdient auch der Dimorphismus der Schlauchblätter, der 
sich, soweit derzeit bekannt ist, bei zwei Arten, N. ampullaria Jack und 
N. melamphora REINw., herausgebildet hat. Erstere wurde von Korr- 
HALS (96, S. 39), GOEBEL (58, S. 39 und 60, S. 285), Massarr (115, S. 253) 
und anderen beschrieben, letzterer hat HEINRICHER (82, S. 277) eine ein- 
gehende Darstellung gewidmet. Die Verschiedenheit der Blätter beruht 
in beiden Fällen auf ihrer Stellung an Lang- und Kurztrieben. Da ich 
N.ampullaria im Malayischen Archipel selbst verschiedentlich beob- 
achten konnte und mir darnach die Kenntnis der Wuchsform dieser 
Pflanze noch unvollständig zu sein scheint, so sei hier eine kurze Schil- 
derung derselben gegeben. 

In Massenvegetation traf ich N. ampullaria in einem der Küste un- 
mittelbar benachbarten Sumpfwald auf der im Westen Sumatras ge- 
legenen Insel Siberut an. Es war ein märchenhafter, unvergeßlicher An- 
blick: überall aus dem Lianengewirr leuchteten die eigenartig geformten 
Schläuche dieser Art hervor, teilweise zu dichten Knäueln zusammen- 
geballt, und — was das Sonderbarste war — auch der moderige, mit 
Moosen bewachsene Boden war stellenweise übersät von den Kannen der 
Pflanze, so daß man geradezu den Eindruck von Kannenteppichen be- 
kam (Abb. 81). Wie ist dieses eigenartige Verhalten zu erklären? 

N. ampullaria entwickelt ein in der Erde oder zwischen Moosen krie- 
chendes Rhizom, das sich in einen oder mehrere lianenartig hoch in die 
Bäume emporsteigende Sprosse fortsetzt, die gewöhnlich nur an ihrem 
Ende, wo sie intensivere Beleuchtung genießen, beblättert sind. Die 
Blätter dieser Langtriebe sind von der gewöhnlichen, von anderen Arten 
her bekannten Gestalt, namentlich besitzen sie einen wohlentwickelten 
laminösen Abschnitt und eine funktionsfähige Ranke. In den älteren 
Teilen der Langtriebe sind die Blätter bereits abgestorben und abgefallen. 

Von ganz anderem Aussehen dagegen sind die bodenständigen 
Schlauchblätter. Zwar ist auch an ihnen die Kanne kräftig ausgebildet, 
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aber die ,,Ranke“ ist kurz und unempfindlich für Berührungsreize ; ihre 
einzige Aufgabe besteht darin, die Kanne in aufrechte Stellung zu bringen 
und in dieser zu erhalten. Vor allem aber ist an den bodenständigen 
Schlauchblättern der laminöse Abschnitt reduziert und auf einen schei- 
digen Blattgrund eingeschränkt. 

Geht man dem Ursprung dieser stark vereinfachten Schlauchblätter 
nach, so findet man, daß sie rosettenartig an gestauchten (zuweilen auch 
verzweigten) Trieben des Rhizoms stehen, wie sie schon von GOEBEL er- 
wähnt wurden. Es ist bisher aber übersehen worden, daß diese Kurz- 





Abb. 81. Nepenthes ampullaria. Bodenkannen, einen dichten Teppich bildend. 
Phot. W. Troll, Sumatra 1929. 


triebe nicht auf das Rhizom beschränkt sind und zahlreich auch aus den 
oberirdischen Stammteilen entspringen, soweit diese bereits ihre Blätter 
abgeworfen und sich sekundär verdickt haben. An solchen älteren Sproß- 
abschnitten kann man sie bis mehrere Meter über den Boden verfolgen, 
was um so leichter gelingt, als die Schläuche an ihnen in dichten Büscheln, 
gleichsam in Knäueln sitzen. In Abb. 82 I und II sind Stücke eines mit 
solchen reich beblätterten Kurzsprossen versehenen Langtriebes wieder- 
gegeben. 

Im übrigen können natürlich auch die Kurztriebe langtriebartig sich 
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weiter entwickeln, und zwar geschieht dies regelmäßig, wenn der Haupt- 
sproß infolge Verletzung oder sonstiger Schädigung abstirbt. Es wächst 
dann der nächste, unter dem abgestorbenen Sproßteil befindliche Kurz- 
trieb zu einem Langtrieb aus, indem sich gleichzeitig seine Beblätterung 
ändert. Die Blätter nehmen über Zwischenformen den Langtriebcharak - 
ter an. Es sei entgegen anders lautenden Angaben in der Literatur be- 
sonders betont, daß ich an den Langtriebblättern zumeist wohlent- 
wickelte Schläuche antraf ; nur hin und wieder waren diese zusammen mit 
der Ranke abortiert. 


.- 





Abb. 82. Nepenth ia, Sproßstü 2 mit Kurztriebblättern. 
Der untere Teil von J ist in II pe wiedergegeben. Phot. W. Troll, Sumatra 1929. 
B. Geschichtliches. 

Das Schlauchblatt von Nepenthes hat den Morphologen bei dem Ver- 
such, es auf ein gewühnliches Laubblatt mit Blattgrund, Stiel und Spreite 
zurückzuführen, von jeher die größten Schwierigkeiten verursacht, und 
so ist es nicht überraschend, daß im Laufe der Zeit sehr verschiedene 
Deutungen gegeben wurden, die sich insbesondere auf die spreitenartige 
Basis, den Schlauch und seinen Deckel erstrecken. Man kann bei Außer- 
achtlassung des Nebensächlichen folgende fünf Richtungen unterschei- 
den, die wir in ihrer historischen Reihenfolge aufführen. 
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1. Der Deckel stellt die Spreite des Blattes dar, laminöser Abschnitt, 
Ranke und Kanne sind Modifikationen des Stieles. Diese Ansicht geht 
zurück auf A. P. pe CANDOLLE (17, S. 320), der sie allerdings mit Vor- 
behalt aufgenommen wissen wollte. Er sagt: „Je serais porté à croire 
que le disque en forme de couvercle est le véritable limbe de la feuille, 
et que tout le rest de l’appareil est une dilatation du pétiole. Je dois 
avouer cependant que, jusqu’à ce qu’on ait découvert des intermédiaires 
entre cette structure extraordinaire et la forme ordinaire des feuilles, il 
sera difficile d’avoir un avis décidé à cet égard.‘ Von anderen Autoren, 
die sich auf den Boden der DE CANDOLLEschen Anschauung stellten, seien 
LispLey (102, S. 96) und Drupe (39, S. 137) genannt. Auch GoEBEL 
vertrat 1884 (57, S. 238) noch die Auffassung, der Deckel sei ,,nur das 
obere Ende der Lamina“, trotzdem schon durch Hooker (84, S. 416) 
diese Deutung erschiittert worden war. 

2. Der Schlauch ist eine Appendikulärbildung, gewissermaßen eine ex- 
zessiv entwickelte Drüse, die mittels eines Stieles von dem flächenförmigen 
Basalabschnitt, welcher darnach die eigentliche Spreite vorstellen und seiner- 
seits eines Stieles entbehren würde, abgerückt ist. So HooKER (84, S. 416) 
und nach ihm EıcHLer (44, S.197). Auch Farvre (46, S. 1155) kann 
hier genannt werden, der den Schlauch als eine Phyllombildung sui ge- 
neris ansieht, die aus der verlängerten Medianrippe entstanden ist. Wich- 
tig war die Entdeckung des ,,styliform process at the junction of the lid 
and pitcher“ durch Hooker, der diesen unscheinbaren Fortsatz auch 
richtig als ,,the true organic apex of the whole foliar organ“ deutete. Die 
Anschauung, daB der Deckel die Spreite oder doch deren oberes Ende 
darstelle, war damit widerlegt. 

3. Den Weg zu einem organischen Verständnis der Schlauchbildung 
des Nepenthes-Blattes wiesen Dioxson (34, S. 134) und GoEBEL (57, 
S. 238), indem sie es als schlauchförmig entwickeltes Schildblatt ansprachen. 
Ersterer verglich es mit Bezugnahme auf BaAILLoNs entwicklungs- 
geschichtliche Untersuchungen mit einem Blatt von Sarracenia, letzterer 
mit der Aszidienbildung von Utricularia. „Denken wir uns die Schläuche 
der letzteren beträchtlich vergrößert, die Klappe nicht über die Innen- 
seite der Mündung eingeschlagen, sondern die breite Öffnung als Deckel 
verschließend, so erhalten wir die Kanne von Nepenthes.‘ Diese stellt 
nach dieser Interpretation die Lamina eines Blattes dar, dessen Stiel zum 
Teil blattartig verbreitert ist und zum Teil als Ranke funktioniert. 

4. Das Blatt von Nepenthes ist nicht einfach, sondern besitzt, ähnlich 
wie das Blatt von Bauhinia, unter der unscheinbaren, pfriemenförmigen 
Spitze zwei Fiedern, die aber nicht frei, sondern miteinander kongenital zum 
Deckel vereinigt sind. Der Stiel des Blattes, im Rankenteil sozusagen auf 
die Mittelrippe reduziert, ist darunter und im Kannenteil geflügelt. 
Während aber an der Basis die Flügel flach ausgebreitet sind, wären sie 
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im Kannenabschnitt kongenital miteinander verwachsen. Diese von 
Bower (9, S. 243) aufgestellte Foliolartheorie gründet sich hauptsächlich 
auf die Beobachtung, daß bei manchen Arten der Deckel zuerst in Form 
von zwei Höckern erscheint, die sodann auf gemeinsamer Basis empor- 
gehoben werden. Diese Tatsache, deren eigentlicher Grund später an- 
zugeben sein wird, ist aber auch die einzige Stütze dieser Anschauung, 
die in einer modifizierten Form gleichzeitig von MACFARLANE (109, 8. 254) 
vertreten und in einem idealen Diagramm zum Ausdruck gebracht wurde. 
Darnach sind auch die laminösen Säume der flächenhaften Basis des 
Blattes und die Flügel des Schlauches Blattfiedern, deren nächst höheres 
Paar den Deckel bildet. Gelegentliche Verzweigungen der kurzen Blatt- 
spitze werden ebenfalls als Fiedern angesprochen. Das ganze Blatt würde 
sonach aus drei Fiederpaaren bestehen, wozu noch die problematischen 
Rudimentärfiedern des fadenförmigen Spreitenendes kämen. Es soll 
nicht unerwähnt bleiben, daß diese Foliolartheorie im Grunde schon von 
MoRREN (121, S. 124) aufgestellt worden ist, der sich das Zustande- 
kommen des Nepenthes-Blattes so vorstellt: ,,que toutes les folioles d’une 
feuille impari-pennée se soudent entre elles, moins l’impaire . . .; cet état, 
avec un pétiole ailé, représentera la première phase morphologique des 
Nepenthes, où le couvercle sera la foliole libre.‘ 

5. Die Auffassung des Nepenthes-Blattes, welche bis heute die gültige 
geblieben ist, wurde 1891 (60, S. 93) von GOEBEL auf Grund der bis dahin 
erschienenen Literatur und eigener entwicklungsgeschichtlicher Studien 
aufgestellt. Es ist im wesentlichen dieselbe Erklärung, die er schon 1884 
gegeben hatte, mit dem Unterschied, daB der Deckel nicht mebr als End- 
teil der Lamina angesehen wird. Da er entwicklungsgeschichtlich ähnlich 
wie der Schildauswuchs peltater Spreiten, nämlich als Querwulst unter der 
Spitze des Blattes entsteht, so deutet ihn GOEBEL als bloße dorsale Wuche- 
rung. Damit aber ist die Deckelbildung nicht nur nicht verständlich ge- 
macht, sondern im Gegenteil erst recht problematisch geworden. Auch 
die beiden Längsflügel des Schlauches, die bei verschiedenen Arten außer- 
ordentlich auffällig sind, betrachtet GoEBEL als bloße Emergenzleisten, 
was in Widerspruch steht zu den Befunden an Primärblättern, wo diese 
Lamellen sich in die Ränder des Blattgrundes fortsetzen. 

Es bedarf also die Morphologie des Nepenthes-Blattes in wesentlichen 
Punkten noch der Aufklärung. Die Gesichtspunkte dazu liegen in den 
vorausgehenden Abschnitten dieser Abhandlung schon bereit und sollen 
nunmehr auf den gegenwärtigen Fall Anwendung finden. 


C. Morphologische Analyse des Nepenthesblattes. 
Was zunächst die Gliederung des Blattes in einen spreitenartigen Ab- 
schnitt, eine stielartige Verschmälerung und den Schlauch, in welchen 
diese übergeht, anlangt, so kann zur Erläuterung derselben nach Dickson 
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(34, S. 134) Codiaeum variegatum (L.) BL. var. pictum (Lopp.) MuELL. 
Arc. f. appendiculatum CELAK. dienen, dessen Blattbildung von CELA- 
KOVSKY in anderem Zusammenhang studiert wurde (Abb. 83). Es ist an 
diesen Blättern vor allem die Unterbrechung der Lamina durch einen 
stielartigen Abschnitt von Interesse. Da dieser unifazial entwickelt ist, 
so besteht sowohl an seinem unteren wie an seinem oberen Ende die Mög- 
lichkeit zur Peltation. Tatsächlich sehen wir in Abb. 83 I und III den 
unteren Spreitenabschnitt nach Art einer totalen Stipel den eingeschal- 
teten Stiel umgreifen. Der gleiche Vorgang führt an der Basis des oberen 
Spreitenabschnittes zur Schild- bzw. Aszidienbil- 
dung, wie sämtliche drei Figuren der Abb. 83 zeigen. 

Die Ähnlichkeit einer solchen Spreitenform mit 
der von Nepenthes springt in die Augen: die untere 
Spreitenfläche entspricht dem laminösen Abschnitt 
des Nepenthes-Blattes, die stielartige Unterbrechung 
der Ranke und der dütenförmige Endabschnitt dem 
Schlauch. Und doch handelt es sich nur um eine 
äußerliche, nicht um eine typologische Übereinstim- 
mung. Denn das Codiaewm-Blatt ist unterhalb der 
Lamina gestielt, während Nepenthes ein solcher Stiel 
abgeht. Es ist also wahrscheinlicher, daß der sprei- 
tenartige Abschnitt des Nepenthes-Blattes einen 
laminal verbreiterten Blattgrund ähnlich dem an 
den Primärblättern von Pothos (Abb.21IT) darstellt. 

u Dies ist auch die Anschauung GoEBELs (60, S. 103). 
ed = ur tee Für die Ranke wäre dann zu vermuten, daß sie 
I eriar ame. Blatter mit dem Blattstiel identisch ist, dem der Schlauch 

und schlauchförmigem als Spreite ansitzt. Wir wollen diese Deutung des 

mR... - DM Blattbaues nun im einzelnen prüfen und zu diesem 

Zwecke die Anatomie der Ranke, die Entwicklungs- 

geschichte des Blattes und zusammen damit die Gestaltung der Primär- 

und Folgeblätter studieren. Anschließend daran werden wir uns mit der 
Erklärung der Deckelbildung befassen. 

a) Der Bau der Ranke. Da der stielartige Abschnitt des Nepenthes- 
Blattes oben in ein Aszidium übergeht, so ist zunächst anzunehmen, daß 
er unifazial gebaut ist, d. h. die Spreitenränder ursprünglich an seinem 
oberen Ende in Form eines Querwulstes zusammenlaufen. Rein äußerlich 
betrachtet macht die Ranke durch ihre zylindrische Gestalt in der Tat 
den Eindruck eines unifazialen Organs, und auch die radiäre Leitbündel- 
verteilung in ihr scheint diesen Eindruck zu bestätigen (Abb. 84 IV). So 
bemerkt denn auch schon C. DE CANDOLLE (20, S.4): ,,La structure in- 
terne du pétiole des Nepenthes est du reste bien celle qui caractérise les 
feuilles peltées. En effet la section transversale de ce pétiole, pratiquée 
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au-dessous de l’ascidie, présente un système fibro-vasculaire complet en 
dedans duquel se trouvent même des faisceaux intramédullaires, ainsi 
que cela se voit dans les feuilles les plus développées.“ Indes ist der Be- 





Abb. 84. Nepenthes alata. Querschnitte durch die Basis (7) und den spreitenartig erweiterten 
Abschnitt (22) des Blattgrundes, die Übergangszone von Blattgrund und Ranke (ZZ1) und die 
Ranke (ZV). Xyleme der Leitbündel schraffiert. Vergr. in J etwa 10fach, in II—IV etwa 15fach. 
sitz eines ,,systéme fibro-vasculaire complet‘‘ hier kein Kriterium für uni- 
fazialen Bau. Denn auch die Mittelrippe der spreitenartig verbreiterten 





Abb. 85. Schema zur Leitbündelanordnung in Blattgrund und Ranke des Nepenthesblattes. Die 
Einfaltung des Blattes in ZZ findet natürlich in Wirklichkeit nicht statt; sie ist hier nur hypo- 
thetisch zum besseren Verständris der Leitbündelgruppierung in ZZZ und JV angenommen. 
I Querschnitt an der Basis, JJ—JV im laminösen Abschnitt des Blattgrundes; V Übergang des 
Blattgrundes in die Ranke; VI Ranke. m Dorsalmedianus. 1, 1’; 2, 2’ usw. Seitennerven. 


Basalregion des Blattes, die doch zweifellos bifazial entwickelt ist, weist 
dieselbe Anordnung des Leitgewebes auf. 

In Abb. 84I ist ein Querschnitt durch die Basis des Blattes von 
N.alata BLANCO, unmittelbar über der Insertion am Sproß geführt, dar- 














278 W. Troll: 


gestellt. Die Leitbündel bilden hier im ganzen einen nach oben offenen 
Bogen. Uber dieser Zone jedoch, wo der Mittelnerv hervorzutreten be- 
ginnt, findet eine Umgruppierung statt, die in Abb. 85 im Schema ver- 
anschaulicht ist und dazu führt, daB im Mittelnerven ein geschlossener 
Bogen von Strängen sich formiert, der am Ubergang in die Ranke 
(Abb. 85 IV) und in der Ranke selbst (Abb. 85 V) allein erhalten bleibt. 
Es sieht aus, als lige der Querschnitt eines unifazialen Stieles vor. 
Man vergleiche dazu auch die empirischen Querschnitte in Abb. 84 III 
und IV! 

Aber abgesehen davon, daß der scheinbar unifaziale Bau der Ranke 
ebenso schon in der Mittelrippe des bifazialen geflügelten Blattabschnit- 
tes besteht, lehrt auch eine genauere Analyse der Bündelanatomie, daß 
von einem unifazialen Organ nicht die Rede sein kann. Es sind nämlich 
nicht, wie das bei unifazialem Bau der Fall sein müßte, die Xylemteile 
der Leitbündel sämtlich nach dem Zentrum gekehrt, sondern auf der 
Oberseite von diesem abgewendet (Abb. 84 III und IV), was ebenfalls 
schon für den geflügelten Abschnitt festzustellen ist (Abb. 84 IT). Alles 
in allem: es herrschen in der Ranke von Nepenthes alata (und dasselbe 
gilt für andere Arten) Verhältnisse, die einen unifazialen Bau nur vor- 
täuschen. In Wirklichkeit dagegen ist sie bifazial, es sind nur die Spreiten- 
flügel in ihr bis zum Verschwinden reduziert und kommen erst am Über- 
gang der Ranke in den Schlauch wieder zum Vorschein?. Zu diesem Er- 
gebnis führt auch die entwicklungsgeschichtliche Untersuchung; denn 
auf frühen Stadien der Blattbildung kann man die Flügel der flachen 
Basis des Blattes über die kurze Rankenanlage bis zu den Flügeln des 
Schlauches noch deutlich verfolgen (Abb. 87 IV). Da aber die Ränder in 
der Rankenregion nicht weiter entwickelt werden, nimmt die Ranke 
später stielartige Beschaffenheit mit scheinbar unifazialem Bau an. Eine 
Ausnahme davon machen nur die Primärblätter, die weiter unten zu 
behandeln sein werden. 

In manchen Fällen jedoch dürfte wenigstens die Übergangszone vom 
flächenhaften Blattabschnitt in die Ranke unifazialen Charakter tragen. 
Ich konnte solche Arten leider nicht untersuchen, es wäre aber sonst 
nicht denkbar, daß nach MACFARLANE (110a, S. 44ff.) bei N. Northiana 
Hook. f., N. Treubiana WarB., N. maxima Retnw., N. rajah Hook. f., 
N. Bongso Kortu., N. Rowanae F.M.Baıtey und anderen eine Art 
totaler Stipulation auftritt, also der Flächenteil des Blattes schildförmig 
über den Ansatz der Ranke greift und diese auf der Unterseite der lami- 
nalen Basis entspringt, ähnlich etwa wie das stielartige Mittelstück der 
Spreite von Codiaeum variegatum dem unteren Spreitenabschnitt dorsal 
ansitzt (Abb. 83 I und III). Es ist dies auch aus der Beschreibung und 


ı Ein im Grunde ähnliches Verhalten war im I. Abschnitt für die Blattstiele 
von Aesculus hippocastanum anzuführen. 
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Abbildung, die Hooker (84, S. 418 und Tafel 72) von N. rajah gibt, zu 
entnehmen. 

Die vorausgehenden Ausführungen enthalten einen gewissen Wider- 
spruch. Wir haben nämlich im bisherigen Gang unserer Darstellung 
immer wieder feststellen kénnen, daB peltate Spreiten (und dasselbe gilt 
für peltat-schlauchférmige Blattabschnitte) nur môglich sind bei uni- 
fazialem Bau des an ihrer Bildung beteiligten Stieles. Diese Regel scheint 
hier durch die Feststellung der bifazialen Beschaffenheit der Ranke, 
welche dem Schlauche vorausgeht, unterbrochen zu sein. Jedoch liegt 
hier nur eine scheinbare Unstimmigkeit vor, die sich lésen wird, wenn wir 
nunmehr der Darstellung der Entwicklungsgeschichte des Nepenthes- 
Blattes, und zwar sowohl seiner Primär- wie seiner Folgeform, näher 
treten. 

b) Die Entwicklungsgeschichte des Nepenthesblattes. Primär- und Folge- 
blätter. Die Entwicklungsgeschichte der Blätter und Schläuche von Ne- 
penthes wurde erstmals von HooKer (84, S. 415) untersucht. Seine Fest- 
stellungen wurden später von Bower (9, S. 239), GOEBEL (60, S. 103) und 
STERN (141, S.215) bestätigt. Ich selbst habe die Entwicklungsgeschichte 
bei N. alata verfolgt. Es läßt sich aus ihr ohne Schwierigkeit sowohl die 
Gestalt der Primärblätter wie die der Folgeblätter verständlich machen. 
Namentlich wird sich von hier aus die Frage nach der morphologischen 
Natur der Kannenflügel und der Ranke lösen lassen, die ohne Kenntnis 
der Entwicklungsgeschichte kaum zu beantworten ist und auch bisher 
keine endgültige Klärung erfahren hat. 

Was die Keimpflanzen von Nepenthes anlangt, so wurden sie zuerst 
wohl von Bisonorr (7, S. 168 und Atlas Tafel XI, Abb. 265) beschrieben 
und abgebildet. Ihre Kenntnis wurde dann später von HOOKER (84, 
S. 147), Droxson (35, S. 381), Kaurxozz (93, S. 37), MACFARLANE (109, 
S. 254), GoEBEL (60, S. 98) und STERN (141, S. 216) vervollständigt. Sie 
entwickeln (Abb. 86 I—III) nach den einfachen Kotyledonen eine Reihe 
von Primärblättern, die den Schläuchen von Sarracenia nicht unähnlich 
(BıscHorr, 7, 8. 168 und HooKeER, 84, S.417) und vor allem dadurch 
ausgezeichnet sind, daß eine Ranke, also ein stielartiger Abschnitt an 
ihnen nicht vorhanden ist (Abb. 86 IV und V). Sie bestehen lediglich aus 
einem flächig entwickelten Teil, der von einem meist gezähnten Saum 
eingefaßt ist, und dem Schlauch. Dieser sitzt merkwürdigerweise der 
Unterseite der Blattfläche an und überragt diese nur um ein weniges. 

Der abgeflachte Abschnitt des Primärblattes setzt sich an der Basis 
aus den beiden Hälften des Blattgrundes zusammen. Weiter oben wei- 
chen diese auseinander und erscheinen nunmehr als Flügel der adaxialen 
Schlauchwand, die unter der Schlauchmündung nach HooKER (84, S.417), 
dem nicht näher bestimmte Keimpflanzen vorlagen, verbunden sind durch 
„atransverse,reflexed,ciliate membrane‘. Dasselbe beobachtete Diokson 
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(35, S. 812) an Keimpflanzen aus Samen von einer weiblichen Pflanze 
von N. Rafflesiana, die mit Pollen von N. Chelsoni (selbst einem Bastard) 
befruchtet worden war, und ebenso beschaffen waren die von Mac- 
FARLANE (109, S. 255 und 110a, S. 4) beschriebenen Jugendstadien. 


I I 


Abb. 86. Nepenthes sp. I—III Keimpflanzen, /V— VI Primärblätter. 

Nach MACFARLANE. G Blattgrund, ss Säume des Blattgrundes (in VI 

Flügel des Schlauches), S Schlauch, D dessen Deckel, W adaxiale 

Schlauchwand, 4 Querverbindung der Säume des Blattgrundes (totaler 
Stipularsaum). 





GOEBEL (60, S. 99) jedoch hat Keimpflanzen einer nicht näher be- 
stimmten Nepenthes-Art abgebildet, an deren Blättern, wie er ausdriick- 
lich hervorhebt, die Querverbindung der Flügel fehlte, was ihm von Mac- 
FARLANE (110a, S. 4) dahin ausgelegt wurde, als hätte er , failed to notice 
such a peltation in specimens studied by him“. Es ist jedoch zweifellos, 
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daB bei manchen Nepenthes-Arten die erwahnte Briicke fehlt, was man 
wohl auf Reduktion dieses Randabschnittes zurückführen darf. Dies 
scheint mir auch N. ampullaria zu bestätigen, von der STERN (141, S. 216) 
ein Primärblatt abbildet, das ,,Verwachsung der Flügel auf der Kannen- 
vorderfläche zeigt“. Daneben (a.a.O., S. 217) ist eine Keimpflanze der- 
selben Art dargestellt, die erst ein Primärblatt gebildet hat, und an die- 
sem stehen an Stelle der Querlamelle lediglich zwei Tentakel — wohl ein 
deutlicher Hinweis darauf, daß die Querlamelle zur Reduktion neigt. 
STERN bemerkt denn auch, daß die Flügel „anfangs auf der Oberfläche 
des Blattes nicht verschmolzen‘ ‘sind. ‚Später aber treten auf der 
Kannenoberseite eine Reihe von Tentakeln auf und es bildet sich ein 
Wulst, der die oberen Ränder der Flügel verbindet.‘ Es ist uns diese 
Feststellung deshalb wichtig, weil wir an den Schläuchen der Folgeblätter 
ganz ähnliche Verhältnisse antreffen werden. 

Der Schlauch des Primärblattes ist nach Hooker (84, S.417) „a 
hollowed-out upper half of the midrib“ und derselben Auffassung huldigt 
auch MACFARLANE (109, S.255 und 110a, S.4), der sagt, „that the 
pitcher appears as a hollow appendage to the under surface“. Diese Deu- 
tung der Verhältnisse, die auch in MACFARLANES Interpretation des 
Sarracenia-Blattes (110, S. 4) wiederkehrt, ist natürlich gänzlich unhalt- 
bar und wurde eigentlich schon von Dickson (34, S. 134) widerlegt, wel- 
cher die Entwicklung des Nepenthes-Blattes mit dem von Sarracenia, 
bzw. mit dem Entwicklungsgang eines Schildblattes verglich. Wir müssen 
also auch hier auf die Entwicklungsgeschichte zurückgreifen. 

Diese verläuft anfänglich an Primär- und Folgeblättern im wesent- 
lichen recht ähnlich. Das Primordium (Abb. 87 I) stellt sich als konischer 
Höcker dar, an dem auf der adaxialen Seite unter der Spitze (Sp) sehr 
bald eine Einsenkung (8) auftritt: die erste Anlage der Schlauchhöhlung, 
über der auch schon der Deckel (D) als flacher Vorsprung in Erscheinung 
zu treten beginnt. Unten wird die Schlauchhöhlung, ganz wie bei Sarra- 
cenia, durch einen Querwulst (Q) abgegrenzt, von dem aus die Ränder 
des Blattgrundes (G) divergierend nach der Achse laufen, welche von der 
Blattanlage teilweise umspannt wird. 

In seitlicher Ansicht erhält man von dieser Blattanlage das in 
Abb. 87 II festgehaltene Bild. Eine Stielanlage tritt äußerlich ebenso- 
wenig wie in der Vorderansicht hervor. Sie wäre zwischen der Schlauch- 
anlage und dem Unterblatt zu suchen, müßte also die in Schema 
Abb. 87 III mit St bezeichnete Zone einnehmen. 

Von Wichtigkeit ist die Orientierung des Oberblattes der Anlage zum 
Unterblatt. Wie bei Sarracenia, nur vielleicht nicht ganz so deutlich, 
entspringt das Oberblatt auf der abaxialen Seite des Unterblattes, dessen 
oberes Ende es von vornherein überragt. Diese Tatsache wird auch hier 
am besten durch den Hinweis auf das Verhalten der schwertförmigen 
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Blätter (z. B. von Iris) erklärt. Wie bei diesen liegt auch bei Nepenthes 
totale Stipulation des Blattgrundes vor, es kann also das Oberblatt nicht 
die Fortsetzung von dessen Spitze bilden, sondern muß, wenn auch der 
Spitze benachbart, unter ihr 
Wächst nun eine Blattanlage wie in Abb. 87 I ohne nachherige Ver- 

änderung, d. h. unter Beibehaltung der bis dahin erreichten Gliederung, 
zum fertigen Blattorgan aus, so wird ein Primärblatt (Abb. 86 IV, V) 
entstehen, dem, wie schon erwähnt, tatsächlich der Schlauch dorsal an- 
sitzt wie das Oberblatt bei Iris dem Blattgrund. Was von den Autoren 
an den Primärblättern teilweise als ,,.Lamina“ bezeichnet wird, ist nichts 
anderes als der mit einem totalen Stipularsaum versehene Blattgrund, 





Abb. 87. Nepenthes alata, Blattentwicklung. J, II junges Stadium in Vorder- und Seitenan- 
sicht; III Schema zu ; IV, V älteres Stadium in Vorder- und Seitenansicht; VI Schema zur 
Erläuteru des ar an der Primärblätter. Sp Spitze, R Randwulst des Schlauches, 


ng 
F Fitigel des Schlauches, St Stiel, Q basale Querzone der Anlage, B (in IV) nächst jüngere 
Blattanlage. Sonstige Bezeichnung wie in Abb. 86. 


dessen Querzone unter der Schlauchmündung auch unterdrückt sein 
kann. Die Primärblätter sind also, wie auch sonst vielfach, einfache 
Hemmungsbildungen der Folgeblätter, weshalb es nicht zu überraschen 
braucht, daß auch diese sich unter besonderen Bedingungen in die 
Primärblattform überführen lassen. So ist es Stern (141, 8. 254) ge- 
lungen, an ingen von Langtrieben der N. ampullaria neben anderen 
in ihrer Ausbildung beeinträchtigten Blättern auch ein Blatt zu erhalten, 
das in den wesentlichen Zügen, namentlich infolge der völligen Unter- 
drückung der Ranke, durchaus einem Primärblatt glich. 

Im Gegensatz zu den Primärblättern geht an den Folgeblättern die 
Entwicklung der Anlagen weiter. Vor allem kommt an ihnen ein stiel- 
artiger Abschnitt, die Ranke, zur Anlegung, deren Auftreten schon an 
den späteren Primärblättern, die Übergänge zu den Folgeblättern dar- 
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stellen, durch eine charakteristische Einschniirung unter der Kanne 
(Abb. 86 VI) angedeutet ist. Nichtsdestoweniger gehen die Kannenfliigel 
noch kontinuierlich in die Säume des Blattgrundes über. An den Folge- 
blättern jedoch ist diese Verbindung unterbrochen, zwischen Kanne und 
Blattgrund ist ein flügelloses, stielartiges Zwischenstück, eben die Ranke, 
eingeschaltet, das mit der doppelten Funktion betraut ist: die Pflanze an 
einer Stütze zu befestigen und die Kanne mit ihrer Mündung nach oben 
im Raume zu orientieren (vgl. dazu oben 8. 175). 

Es sind hier durch die Entwicklungsgeschichte hauptsächlich zwei 
Fragen zu beantworten, die eng miteinander zusammenhängen: 

1. Kann die Ranke als Stiel des Blattes angesehen werden, der sich 
zwischen den Schlauch als Spreite und den flächigen Abschnitt als ver- 
breitertem Blattgrund einschiebt? 

2. Wie sind die Flügel des Schlauches aufzufassen? 

Eine Stielanlage ist an den Primordien, wie bereits hervorgehoben 
wurde, ursprünglich nicht zu erkennen. Auf fortgeschritteneren Stadien 
der Blattentwicklung (Abb. 87 IV und V) ist aber zwischen Schlauch und 
Basis des Blattes eine Verschmälerung, die Anlage der Ranke, auf- 
getreten, die es zunächst zu erklären gilt. Das einfachste wäre sich vor- 
zustellen, daß die in Abb. 87 III mit St bezeichnete Zone der jungen 
Blattanlage sich gestreckt und den Schlauch über den Blattgrund empor- 
gehoben hat. Allein dem steht im Wege, daß die Ränder des Blattgrundes, 
die ursprünglich unter der Kannenmündung zusammenlaufen, auch jetzt 
noch über die stielartige Verschmälerung hinweg auf die adaxiale Seite 
der Kanne bis an den Mündungsrand sich erstrecken. Es gehört also die 
ganze adaxiale Seite des jungen Blattes von der Basis bis zur Kannen- 
öffnung dem Blattgrund an, und man kann von hier aus zu der Ansicht 
kommen, die Ranke sei nichts anderes als ein verschmälertes Stück des 
Blattgrundes, der ja, wie GOEBEL (64, S. 1342) dargetan hat, auch bei 
Fächerpalmen den Stiel liefern kann. 

Nichtsdestoweniger möchte ich die Rankenzone des Nepenthes-Blattes 
als Stiel im eigentlichen Sinne, d. h. als basale Region des Oberblattes 
ansprechen. Schon $. 278 war zu erwähnen, daß bei manchen Arten die 
Ranke wenigstens in ihren unteren Teilen unifazial gebaut sein müsse. 
Unifaziale Struktur ist jedoch für den Blattgrund nirgends bekannt. 
Aber auch dort, wo die Rankenzone bifazialen Bau aufweist, dürfte sie 
ein stielartiger Abschnitt des Oberblattes sein, der sich freilich nicht selb- 
ständig, sondern zusammen mit dem Blatigrund entwickelt. Zum Verständ- 
nis des Vorganges greifen wir auf die Seitenansicht einer jungen Blatt- 
anlage Abb. 87 III zurück, in der die Stielzone (St) theoretisch kenntlich 
gemacht ist. Sie ist auf der adaxialen Seite so gut wie gänzlich unter- 
drückt, auf der abaxialen Seite jedoch kann man annehmen, daß sie 
breiter ist, wenn sie auch hier äußerlich in keiner Weise sich manifestiert. 
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Wenn der Stiel in das Streckungswachstum eintritt, wird er also nur auf 
der Rückseite (abaxialen Seite) der Anlage in Erscheinung treten. Auf 
der adaxialen Seite wird stattdessen die dem Stielabschnitt hier gegen- 
überliegende Zone des Blattgrundes sich verlängern, d. h. wir bekommen 
die Verhältnisse, welche das Stadium Abb. 87 IV und V darbietet: 
zwischen Basis und Schlauch des Blattes eine Zone, die rückwärts Stiel 
ist und auf der Oberseite dem Blattgrunde angehört, alles in allem also 
einen Stiel, der oberseits vom Blattgrunde überwachsen ist und in dieser 
Form sich auch noch in den Schlauch hinein fortsetzt. Eine solche ,,Ver- 
wachsung“ von Stiel und Blattgrund ist durchaus nicht so ungewöhnlich, 
wie es auf den ersten Blick scheinen mag. In weniger extremer Ausprägung 
kann man sie auch an vielen anderen Blättern mit totaler Stipulation be- 
obachten, z. B. bei Syngonium podophyllum. Wie aus Abb. 2 IV zu ersehen 
ist, läuft auf deren Unterseite der Stiel ebenfalls ein Stück weit am Blatt- 
grund herab bzw. der Blattgrund auf der Oberseite des Stielesnach oben. 

Was nun die Deutung der Flügelsäume der Schläuche betrifft, so ist 
allererst darauf hinzuweisen, daß sie bei den einzelnen Arten sehr ver- 
schieden mächtig entwickelt sind. Breit und ansehnlich sind sie z. B. bei 
N. ampullaria Jack ; bei N. Lowii Hook. f. und anderen dagegen sind sie 
nur in Form niederer Leisten vorhanden (,,ad nervos prominentes reduc- 
tae“, MACFARLANE, 110a, S.76). Prinzipiell wäre es möglich, daß in 
ihnen sekundäre Auswüchse zu erblicken sind, die mit der Gesamt- 
organisation des Blattes unmittelbar nichts zu tun haben, vergleichbar 
den leistenartigen Anhängen der Cephalotus-Kanne. Das war früher die 
Auffassung GOEBELS (60, S. 102), der neuerdings die Flügel der Nepenthes- 
Kanne mit dem Kiel der Sarracenia-Blätter in Beziehung gesetzt hat (64, 
S. 1383). Schon von älteren Autoren und später wieder von STERN (141, 
S. 226) ist aber darauf hingewiesen worden, daß in den Flügeln Blatt- 
ränder zu erblicken sind. Wir können auf Grund der vorausgegangenen 
Erörterungen sogar noch genauer sagen, daß es sich um „‚verschleppte‘“ 
Stipularsäume des Blattgrundes handelt und zur Bestätigung dieser Auf- 
fassung sowohl auf die Entwicklungsgeschichte wie auf die Übergangs- 
formen zwischen Primär- und Folgeblättern verweisen. So z. B. kann 
man auf dem in Abb. 87 IV dargestellten Stadium der Entwicklung eines 
Folgeblattes die Flügel des Schlauches noch deutlich über den Stiel in die 
Ränder der Blattbasis verfolgen. Und würde dieses Stadium zur Dauer- 
form, so erhielten wir ein Primärblatt wie in Abb. 86 VI, wo zwischen 
Kanne und Blattbasis eine Einschnürung zu erkennen ist, ohne daß die 
Verbindung zwischen den basalen Blattfügeln und den Flügelleisten des 
Schlauches unterbrochen ist. An den Folgeblättern dagegen, an denen 
der Stiel sich beträchtlich verlängert, abortieren die Flügel zwischen 
Kanne und laminaler Blattbasis gänzlich, es bleibt, bildlich gesprochen, 
von letzterer nur die Mittelrippe ohne die seitlichen Flügel übrig. 
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Es geht an den Schläuchen der Folgeblätter ferner die Querverbin- 
dung der beiden Flügel unter dem Kannenrand verloren, die an den ersten 
Primärblättern vieler Arten so auffallend ist und oben als totaler Stipu- 
larsaum erklärt wurde. Auch hier erteilt die Entwicklungsgeschichte 
Aufschluß, wozu man die Stadien Abb. 87 I und IV vergleichen möge. 
Aus Abb. 87 I ersieht man, daß ursprünglich nur ein einziger Querwulst 
zwischen Schlauchanlage und Blattgrund vorhanden ist. In ihm ist so- 
wohl die Querzone der Spreite wie die des Blattgrundes enthalten. Wäh- 
rend nun an den Primärblättern gemäß Schema Abb. 87 VI später sich 
die Querzone des Blattgrundes von derjenigen der Spreite abgrenzt und 
beide gesondert (die eine zum queren Stipularsaum [q in Abb. 86 IV, V und 
Abb. 87 VI], die andere zur adaxialen Schlauchwand [W in Abb. 87 VI]) 
auswachsen, bleibt der Querwulst an den Folgeblättern einheitlich, d.h. 
Schlauchwand und Querzone des Blattgrundes fallen auch späterhin zu- 
sammen. Sie sind auf Stadium Abb.87 IV und V bereits in die sekundäre 
Randwucherung des Schlauches (R) einbezogen. Nur bei einigen Arten 
(z. B. N. khasiana) soll nach MACFARLANE (109, S. 256) noch eine Quer- 
verbindung der beiden Flügelsäume in Form einer leistenartigen Erhebung 
(„as aridge-like elevation“) zu erkennen sein. Bei allen übrigen Arten ist 
sie nach demselben Autor nur mehr im Bündelverlauf angedeutet, indem 
„branches of the two bundles still curve round to meet each other in 
front of the pitcher. Therefore, though the fused laminar parts may be 
reduced or dissapyear, their vascular supply is still represented by these 
bundles“. 

Die Blattbildung von Nepenthes ist damit in allen wesentlichen Punk- 
ten geklärt, und es bleibt nur noch übrig, auf die Spitze des Blattes ein- 
zugehen, aus deren Beschaffenheit auch die Anwesenheit des Deckels 
verständlich wird. 

c) Der Deckel des Schlauches. Während bei Sarracenia im Deckel des 
Schlauchblattes lediglich das über die Schlauchmündung hergebogene 
Ende der Lamina zu erblicken ist, hat die Erklärung des Deckels am 
Nepenthes-Blatt von jeher groBe Schwierigkeiten verursacht. Eine be- 
friedigende Lösung ist bis heute nicht gefunden worden. Es wird hier 
deshalb erneut die Frage nach der morphologischen Bedeutung dieser 
eigenartigen Bildung, die nicht in die Blattfläche fallt, sondern mehr 
oder minder senkrecht zu ihr angeordnet ist, aufgeworfen. 

Relativ einfach gestaltete sich die Frage vor der Entdeckung der 
Blattspitze durch Hooker. Der Deckel unterschied sich damals in nichts 
von den Verhältnissen bei Sarracenia, und es erklarte ihn ja noch GOEBEL 
1884 (57, S. 238) als den Endabschnitt der Lamina. Von der bei STERN 
(141, S. 223) sich findenden Auffassung, ,,daB sich gewissermaßen das 
Meristem der Blattspitze parallel zur Fläche spaltet in einen hinteren 
Teil, der die Blattspitze, und einen vorderen, der den Deckel bildet“, 
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können wir hier von vornherein als einer gänzlich unbegründeten Kon- 
struktion absehen. 

Dagegen haben Bower (9, S. 244) und MaorARLANE (109, S. 254) in 
ihrer Foliolartheorie des Nepenthes-Blattes eine Erklärung des Deckels 
gegeben, die einer ernstlichen Beachtung wert war, wenngleich sie uns 
heute nur mehr als mißglückter Versuch erscheint. Der Deckel ist danach 
aufzufassen als ein Paar kongenital verschmolzener Fiedern, und zwar 
deshalb, weil bei vielen Arten, z. B. N. phyllamphora WiLp., in der Ent- 
wicklungsgeschichte an der Stelle des Deckels zuerst zwei wie Fieder- 
anlagen aussehende Höcker auftreten, die nachher auf gemeinsamer 
Basis emporgehoben werden. Bower verglich den Vorgang mit der Ver- 
wachsung zweier „intrapetiolarer Stipeln‘‘, z. B. bei Melianthus, wo ,,a 
coalescence of the two stipules across the adaxial surface of the phyllo- 
podium has taken place“, also mit einer Erscheinung, die wir bisher als 
die der totalen Stipelbildung bezeichnet haben. Das war ein guter Ge- 
danke, der hätte fruchtbar werden können, wenn man nach dem Grund 
für diese Verwachsung gefragt und die Anatomie der Blattspitze unter- 
sucht hätte. Übrigens könnte man eine Stütze für die Bowersche Auf- 
fassung auch darin sehen, daß, wie GOEBEL (64, S. 1385 und Abb. 1324 II, 
S. 1387) bemerkt, „der Deckel im Jugendstadium öfters unten eine Ein- 
kerbung zeigt“. Damit ist freilich im Grunde nicht mehr gesagt, als daß 
er wie das ganze Blatt aus zwei Hälften besteht. Ob diese als Fiedern 
gelten dürfen, ist eine andere Frage. 

GoEBEL hat 1891 (60, S. 103) die Blattbildung von Nepenthes erneut 
untersucht und dabei vom Standpunkte der entwicklungsgeschichtlichen 
Sachlichkeit, den er damals vielleicht allzusehr auf Kosten der verglei- 
chenden Methode vertrat, den Deckel, der als eine unter der Spitze des 
Blattes angelegte quere ,, Wucherung“ erscheint, als ,,Auswuchs der 
Blattoberseite‘‘ gedeutet. Das ist aber, wie bereits erwähnt, so wenig 
eine Erklärung wie die Zurückführung der Schildform der Blattspreite 
auf den Querwulst und nur eine Beschreibung des entwicklungsgeschicht- 
lichen Sachverhaltes. Wir wollen hingegen die Deckelbildung aus der 
Gesamtorganisation des Blattes heraus verständlich machen, d. h. den 
Deckel morphologisch definieren. 

Den Schlüssel zur Lösung des Problems bekommen wir durch die 
Untersuchung der Blattspitze in die Hand. Schon die Entwicklungs- 
geschichte lehrt, daß diese, wie zum Beispiel auch bei zahlreichen Mono- 
kotylen (vgl.S.159f.), ein unifaziales Organ darstellt. Denn sie nimmt an 
der Bildung der vertieften Spreitenfläche, die später zur Innenseite des 
Schlauches wird, nicht teil (Abb. 87 I). Dasselbe Ergebnis liefert die 
Anatomie. So ist in Abb. 88 I, II der Querschnitt durch die Blattspitze 
von N.alata gezeichnet. Die Leitstränge, welche darauf zu erkennen 
sind, kehren sämtlich ihre Xyleme dem Zentrum zu, wenn auch die Spitze 
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als ganze in der Transversalebene abgeflacht ist. Dies ist auch der Fall 
bei N. Rafflesiana (Abb. 88 III), wo jedoch nur drei Bündel vorhanden 
sind : ein medianes, das der Abaxialseite angehört, und zwei seitliche. Der 
mediane Strang der Adaxialseite ist offenbar reduziert, ein Vorgang, wel- 
cher der Reduktion der Bündelzahl in den unifazialen Blattstielen von 
Psychrophila-Arten (z. B. Caltha obtusa) entsprechen diirfte (vgl. dazu 
die Darstellung bei TRoLL [149, S. 377].) 

Wir schlieBen also aus Anatomie und Entwicklungsgeschichte, daB 
die Spitze des Nepenthes-Blattes unifazial gebaut ist, woraus folgt, daB 
die Spreitenrinder an ihrer Basis zugammenlaufen und miteinander ver- 
schmelzen. Das ist die Erklärung für das Auftreten des Querwulstes (D 
in Abb. 87 I), sei dieser einheitlich oder zeige er anfanglich in der Mediane 





Abb. 88. Querschnitte durch die Blattspitze von Nepenthes alata (I, II) und Nepenthes Raffle- 
siana (III). Von den beiden Schnitten Z und JJ ist II höher geführt als Z. Xyleme der Leit- 
bündel schraffiert. Vergr. 26fach. 


eine leichte Einkerbung, wie das auch an den Anlagen von Schildblättern 
zu beobachten ist und nicht mehr besagt, als daß die Ränder seitlich von 
der Mediane zuerst deutlicher sind als in ihr. 

Die Verhältnisse liegen hier vergleichend betrachtet im großen und 
ganzen ähnlich wie bei den Kelchblättern von Mesembrianthemum und 
Passiflora, die im I. Abschnitt (S.171) behandelt wurden. Deren 
, Spitze‘‘, nämlich das Rudiment des Oberblattes, ist ebenfalls unifazial 
und der Saum des Blattgrundes ist zu einer totalen Stipel verwachsen, 
welche kapuzenartig vorgezogen ist (Abb. 11 I). Dem Rudiment bei R 
entspricht an der jungen Nepenthes-Kanne in Abb. 87 IV und V die uni- 
faziale Spitze (Sp), dem queren Stipularsaum der Deckel (D). Ein Unter- 
schied besteht nur insofern, als der Deckel bei Nepenthes an den Folge- 
blättern mit einem nur sehr schmalen Verbindungsstück dem Schlauche 
ansitzt. Es wurde aber schon von Dickson (35, S. 812) hervorgehoben, 
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daB an den Primärblättern die Deckelinsertion viel breiter ist, round 
fully one half of the orifice of the pitcher“. 

Damit ist also der Deckel der Nepenthes-Kanne, der den Autoren so 
viel Schwierigkeiten bereitet hat, auf relativ recht einfache Weise erklärt, 
d. h. es sind die strukturellen Eigentümlichkeiten aufgezeigt, auf Grund 
welcher die Deckelbildung überhaupt erst möglich ist. Denn damit, daß 
wir an der Blattspitze unifazialen Bau feststellen, ist noch nicht gesagt, 
daß auch ein Deckel vorhanden sein müsse. Es bilden auch nicht alle 
Blätter mit unifazialen Stielen totale Stipeln aus, und viele Blätter, die 
der Anlage nach peltat sind, wachsen dennoch nicht zu Schildblättern aus! 
Dasselbe gilt für die Blattspreiten mit unifazialen Spitzen. Das Spreiten- 
ende ist in solchen Fällen zwar häufig kapuzenförmig gestaltet, zu einer 
ligulaartigen Deckelbildung kommt es aber nur in der Gattung Nepenthes. 

Im Grunde genommen ist der Deckel der Nepenthes-Kanne eine ähn- 
liche Bildung wie bei Cephalotus, wenigstens was die Vorbedingungen 
seines Auftretens anlangt. In beiden Fällen ist Voraussetzung für seine 
Entstehung der Ursprung aus einem unifazialen Blattabschnitt, sei es 
nun wie bei Cephalotus der Blattstiel oder sei es die Blattspitze. Be- 
merkenswert scheint mir auch noch die Einkerbung zu sein, die der 
Deckel von Cephalotus an seinem Vorderrande aufweist und die, wie 
8.270 zu erwähnen war, an Übergangsformen zwischen Schlauch- und 
Laubblättern besonders tief ist. Leider verfügen wir nicht über Vorder- 
ansichten junger Stadien der Schlauchblattentwicklung dieser Pflanze. 
Möglich, daß auch bei ihr der Deckel anfangs in Form von zwei Höckern 
auftritt, die nachträglich gemeinsam emporwachsen, wie das für manche 
Nepenthes-Arten gilt. Das wäre ein weiterer Beleg für die Haltlosigkeit 
der Bowerschen Foliolartheorie des Kannendeckels von Nepenthes. 

Solange das Blatt sich im Knospenzustand befindet, liegt der Deckel 
der Mündung des Schlauches dicht auf!, wobei er vielfach in der Mediane 
nach unten eingefaltet ist. Auch seine Seitenränder sind nach unten ge- 
bogen (Abb. 87 IV). Im Verlauf der Blattentwicklung wächst er sodann 
in gleichem Maße wie der Schlauch heran, um, wenn dieser seine end- 
gültige Größe und Gestalt erreicht hat, eine Entfaltungsbewegung aus- 
zuführen. An der geöffneten Kanne ist er nach oben gerichtet. Die Ent- 
faltung ist zweifellos dadurch erleichtert, daß die Verbindungszone sehr 
schmal ist. An den Primärblättern, wo er mit breiter Basis dem Schlauch 
ansitzt, scheint die Entfaltung bei weitem weniger energisch zu sein 
(Abb. 86 IV, V). 

Durch einen im Verhältnis zur Weite der Schlauchmündung sehr 
kleinen, namentlich sehr schmalen Deckel sind die Blätter von Nepenthes 


1 Er ist dabei schräg nach abwärts gerichtet, wie das der Orientierung der 
unter der Spitze laufenden Spreitenränder, aus denen er hervorgeht, 





entspricht (Abb. 87 V). 
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ampullaria (Abb. 82) ausgezeichnet. Er ist hier an den geüffneten Kannen 
auch sehr weit zurückgebogen, so daB die Schlauchmündung vollständig 
offen liegt. 

D. Zusammenfassung und Schluß. 

Die Zusammenfassung der Ergebnisse, welche unsere Ableitung des 
Nepenthes-Blattes gezeitigt hat, soll hier in der Form eines Vergleiches 
mit den schon §. 162 beschriebenen Primärblättern von Pothos macro- 
phyllus DE VRIESE durchgeführt werden. Diese bestehen aus einem an 
der Basis verschmälerten, darüber aber spreitenartig entwickelten Blatt- 
grund mit seitlich vorgezogenen Flügeln, einem gelenkähnlichen kurzen 
Stiel und einer Spreite, welche in einer kurzen unifazialen Spitze endigt. 
Der Stiel ist ebenfalls unifazial, weshalb die Ränder von Spreite und 


unifaziale Spitze, die den Deckel 
entwickelt 

3 zum Schlauch umgestaltete Spreite 
S 4 
à | 
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| Stiel, bei Pothos sehr kurz bleibend 
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3 
= Blattgrund, ähnlich wie bei Pothos 
§ 4 > 2u einer Assimilationsfläche ver- 
= breitert 











F Z 
Abb. 89. Schema zum Vergleich der Blattbildung von Pothos (I) und Nepenthes (II). 


Unterblatt auf seiner Oberseite zusammenlaufen, wie das in der schema- 
tischen Darstellung Abb. 89 I zum Ausdruck kommt. Der Spreitengrund 
und das Ende des Unterblattes sind hier also prinzipiell zur Schildbildung 
bzw. totalen Stipulation ebenso befähigt wie bei verwandten Araceen, 
wo beides tatsächlich zu beobachten ist. 

In den Grundzügen ebenso gegliedert ist nun ein Blatt von Nepenthes 
(Schema Abb. 89 II). Auch an ihm ist ein spreitenartig erweiterter Blatt- 
grund vorhanden, was hier um so leichter verständlich ist, als das Ober- 
blatt in einen Verdauungsschlauch umgebildet ist. Am Ansatz der Ranke 
schließen die Ränder des Unterblattes bei einer Reihe von Formen nach 
Art totaler Stipeln zusammen. 

Das Oberblatt ist in Stiel und Spreite differenziert, wovon ersterer 
die Ranke, letztere den Schlauch bildet. Nur gestalten sich die Be- 
ziehungen zwischen Stielbau und Peltation der Spreite hier nicht so ein- 
fach wie bei schildförmigen Blättern. 
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Die Spitze der Spreite des Nepenthes-Blattes ist wie bei Pothos uni- 
fazial, es verschmelzen an ihrer Basis die Spreitenränder sogar miteinander 
zu einer Querzone, die sich zum Deckel des Schlauches weiter entwickelt. 

Wir erhalten somit eine vollkommene Parallele zur Gliederung anderer 
Laubblätter, die nur gestört wird durch die Modifikation der Stielbildung, 
in deren Gefolg, wie gezeigt wurde, die Säume des Blattgrundes eine Ver- 
schleppung erfahren und zu den Flügeln des Schlauches werden. Das 
aber ist kein Grund, die Homologisierung der Abschnitte des Nepenthes- 
Blattes mit der Einteilung in Blattgrund, Stiel und Spreite aufzugeben. 
Wir treten deshalb im Gegensatz zu Bower (9, S. 248), der vorschlug, 
„to give up the attempt to homologate the parts of this phyllopodium 
with those of the ordinary type“, aufs entschiedenste für die Auffassung 
ein, daß dieses interessante Blatt in allen wesentlichen Zügen mit dem 
Aufbau anderer Laubblätter übereinstimmt. Wir können es infolge der 
Deckelbildung als ein ,,doppeltes Schäldblatt‘‘ bezeichnen. 

Zum Abschluß dieses Abschnittes über die Schlauchblätter sei noch- 
mals hervorgehoben, daß die Schlauchbildung bei den Sarraceniaceen und 
Nepenthaceen, und in gewissem Sinne auch bei Cephalotus, uns als eine 
Modifikation der Schildform des Blattes entgegengetreten ist, eine Modi- 
fikation, die, wie bereits im II. Abschnitt auszuführen war, grundsätzlich 
als Entwicklungshemmung zu deuten ist. Diese Auffassung wurde schon 
von C. DE CANDOLLE (20, S.4) geäußert, der die Schlauchblätter von 
Sarracenia und Nepenthes ansprach als ,,phyllomes epipeltés ayant con- 
serve jusqu’à l’état adulte la forme ascidienne qui n’est que transitoire 
dans le cas des feuilles peltées proprement dites“. Freilich liegt in der 
Schlauchbildung der genannten Insektivoren ebensowenig ein bloBer 
Hemmungsvorgang vor wie etwa bei der Entfaltungshemmung, die zur 
Spathaform von Arum? führt. In beiden Fällen besteht auch ein Zu- 
sammenhang zu den biologischen Leistungen. Die Entfaltungshemmung 
ist gleichsam das Mittel zum Zweck und ist, wenn wir ein Bild gebrauchen 
wollen, vielleicht eingetreten ‚im Hinblick auf‘ die Verwendung dieser 
Blattorgane zu Insektenfallen. 


VIII. Abschnitt. 
Peltate Sporophyllformen. 
1. Pteridophyten und Gymnospermen. 

Schildförmige Sporophylle begegnen uns nicht bloß im Bereich der 
Angiospermen, sondern in weiter Verbreitung auch bei den Pteridophyten 
und Gymnospermen, wo ihnen als gemeinsame Eigenschaft zukommt, 
daß sie morphologisch nichts mit den epipeltaten Blattorganen der Angio- 
spermen zu tun haben. Aber auch unter sich sind sie nach Herkunft und 


1 Vgl. dazu die Darstellung bei Trorı (146a, S. 363 ff.). 
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Aussehen keineswegs einheitlicher Natur, wenn auch ein gewisser Paral- 
lelismus ihrer Ausbildung bei Pteridophyten und Gymnospermen nicht 
zu verkennen ist und deshalb schon des öfteren hervorgehoben wurde. 
Nach der Stellung der Sporangien kann man zwischen epi- bzw. hypo- 
sporangiaten, perisporangiaten und amphisporangiaten Formen unter- 
scheiden. 

a) Epi- bzw. hyposporangiate Sporophylle. Sie sind charakterisiert 
durch die Stellung der Sporangien auf der Ober- bzw. Unterseite des sie 
hervorbringenden Blattorgans. Beispiele sind unter den Pteridophyten 
Lycopodium (etwa L. inundatum), wo die Sporophylle als episporangiat 
zu bezeichnen sind, d. h. das einzige Sporangium auf ihrer Oberseite 
tragen; unter den Gymnospermen entsprechen ihnen die Mikrosporo- 
phylle der Cupressineen mit dem Unterschied, daß diese mehrere Sporen- 
säcke in hyposporangiater Anordnung zeigen. Der flächige Abschnitt des 
Sporophylls sitzt in beiden Fällen schildförmig der verschmälerten Basis 
an und erlangt diese Form durch einen auf der Unterseite des Blattes auf- 
tretenden Auswuchs. Wir können deshalb von hypopeltater Ausbildung 
sprechen und nach dem Vorgange GorBELs (57, S. 236) und C. DE Can- 
DOLLEs (19, S. 66) die ebenfalls hypopeltaten Brakteen mancher Angio- 
spermen, von denen schon in der Einleitung (S. 155) die Rede war, zum 
Vergleich heranziehen. Die Entwicklungsgeschichte der Cupressineen- 
mikrosporophylle hat GOEBEL schon vor langem am Beispiel von Thuya 
(Biota) geschildert (56, S. 702). Ebenso wie bei Lycopodium so ist auch 
hier der Auswuchs der Blattunterseite meist weniger entwickelt als der 
Spreitenteil des Sporophylls. 

b) Perisporangiate Sporophylle. Hierher gehéren unter den Pterido- 
phyten die Sporophylle von Equisetum, unter den Gymnospermen die 
Mikrosporophylle von Taxus. In ihrer äußeren Gliederung lassen sie 
einen stielartigen Trager und eine diesem im Zentrum ansitzende Scheibe 
erkennen, welch letztere auf ihrer ,, Unterseite“ (adaxialen Seite) ringsum 
Sporangien ausbildet. Bei Taxus, wo die Sporensäcke in ihrem oberen 
Teil untereinander und mit dem ,,Stiel‘‘ des Sporophylis vereinigt sind, 
ist die Scheibe weniger deutlich als bei Hqutsetum. 

Man hat versucht, die Mikrosporophylle von Taxus als die Urform zu 
betrachten, von der sich die hypopeltaten Formen der Cupressineen ab- 
leiten. GOEBEL (64, S. 1508) dagegen möchte von Sporophyllen ausgehen, 
welche noch deutlich in ihrer Gestalt mit den Schuppenblättern über- 
einstimmen und auf diese die schildförmigen zurückführen. Die Mikro- 
sporophylle von Taxus wären darnach ebenfalls als hypopeltate, wenn 
auch stark abgeleitete Formen anzusehen. Das gleiche diirfte dann auch 
für Æquisetum gelten. Jedoch scheint die Anordnung der Sporangien 


‘1 Vgl. dazu die Ausführungen bei Trout (146a, S. 54ff.). 
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rings um die „‚Spreite‘‘ hier darauf hinzuweisen, daß mit den Sporophyllen 
noch andere Veränderungen vor sich gegangen sind, daB sie zu radiären 
Blattorganen geworden sind. Es bedürfte zwar, bevor ein bündiges Urteil 
über sie môglich ist, erst noch ihre Entwicklungsgeschichte und Ana- 
tomie einer eingehenden Spezialuntersuchung. Namentlich die Angaben 
STRASBURGERS (142, 8. 125) für Taxus sind sehr dürftig. Dagegen läßt 
sich aus der Darstellung, die Hormerster (83, S. 97), DuvaL-Jouve 
(42, 8.77) und Bower (10, 8. 577) von der Entwicklung der Equisetum- 
Sporophylle gegeben haben, wohl ein annähernd richtiges Bild gewinnen. 

Es geht daraus hervor, daB die Sporophylle nicht nur radiär angelegt 
werden, sondern auch in dieser Form heranwachsen, und der Sporophyll- 
schild nichts anderes als eine terminale Verbreiterung dieser radiären 
Primordien darstellt. Während nämlich in der vegetativen Region der 
Pflanze die untere Hälfte der Blattanlagen sich vom SproB nicht sondert, 
vielmehr in Verbindung mit diesem sich entwickelt und seine ,,Berin- 
dung“ liefert, wachsen die Sporophyllanlagen der Blüte selbständig aus. 
Ihrer allseits gleichmäßigen Ausbreitung steht somit nichts im Wege. 
Für die endgültige Gestalt des Sporophylls sind sodann zwei Vorgänge 
maßgebend: 1. die vorzeitige Unterbrechung des Spitzenwachstums bei 
fortdauerndem Dickenwachstum und 2. die Hemmung des Dickenwachs- 
tums an der Basis, derzufolge diese später als stielartige Verschmälerung 
oder Einschnürung des Sporophylis erscheint. Ein eigentlicher Stiel 
dürfte hier also gar nicht vorliegen. Die allseitige Anordnung der Sporen- 
säcke wäre eine Folge des radiären Sporophyllbaues. Inwieweit diese An- 
schauung sich näher begründen läßt, muß weiteren Untersuchungen über- 
lassen bleiben. 

c) Amphisporangiate Sporophylle. So bezeichnen wir die peltaten 
Makrosporophylle, wie sie bei Cycadeen, namentlich Zamia-Arten, uns 
entgegentreten. Die Samenanlagen (Makrosporangien) sind hier in Zwei- 
zahl vorhanden und sitzen auf der Unterseite des Sporophylischildes 
beiderseits vom Stiel. Auch hier haben wir es nicht mit einer echten 
Schildbildung im Sinne der epipeltaten Blattorgane der Angiospermen 
zu tun. Wie besonders GOEBEL (64, S. 1504) gezeigt hat, leitet sich der 
Spreitenschild aus den mit Fiederrudimenten und einer größeren Zahl 
von Samenanlagen ausgestatteten Makrosporophyllen anderer Cycadeen 
ab, indem deren Spreitenabschnitt unter gleichzeitiger Anschwellung der 
Rückbildung verfällt. Bei Ceratozamia mexicana BRONGN. z. B. sind die 
Makrosporophylle in der Jugend flach und zeigen kaum die Andeutung 
eines Stieles. Die beiden Samenanlagen sind deutlich marginal an der 
Spreite inseriert, die an ihrem Ende zwei Rudimentärfiedern aufweist. 
Später verändern sie sich jedoch. Durch Streckung ihres schmäleren 
Basalteiles erhalten sie einen Stiel. Die Spreite, die weiterhin in ihrem 
Gewebe Reservestoffe ablagert, verdickt sich auf ihrer Ober- und Unter- 
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seite in einer Weise, welche die Gestalt der Sporophylle der Schildform 
nähert. Kamen auch noch die beiden rudimentären Fiedern in Wegfall, 
so erhielten wir die ausgesprochen schildférmigen Makrosporophylle von 
Zamia (z. B. Z. Loddigesii M1Q.), an denen die beiden Samenanlagen auf 
der Unterseite des Sporophyllschildes sich befinden. Aber in Wirklich- 
keit sind sie, wie COULTER u. CHAMBERLAIN (32a, S. 124) betonen, ,,borne 
on the margins, but the sporophylls are so reduced that they seem to be 
borne on the under surface of a peltate structure“. 

Im folgenden sollen uns nur die peltaten Sporophyllformen der Angio- 
spermen beschaftigen, die uns als peltate Staubblatter und Fruchtblatter 
entgegentreten. Freilich sind erstere so gut wie gar nicht untersucht, 
namentlich ist ihre Entwicklungsgeschichte gänzlich unbekannt. Es 
kann sich fiir uns also nur um die Darstellung der Problematik handeln, 
deren Bestätigung besonderen Studien vorbehalten bleiben muB. Besser 
bestellt ist es um die Kenntnis der Fruchtblatter, wo schon aus der 
Literatur ganz bestimmte Anhaltspunkte zu gewinnen sind. Zusammen 
mit den hier mitgeteilten Untersuchungen erlauben sie ein annähernd ab- 
schlieBendes Bild von der Morphologie der Karpelle iiberhaupt zu ent- 
werfen. 

2. Peltate Staubblätter. 

GOEBEL (64, S. 1603) hat darauf aufmerksam gemacht, daß man bei 
den peltaten Staubblättern der Angiospermen zwischen epipeltaten und 
hypopeltaten Formen unterscheiden müsse, je nachdem die Anthere 
durch einen Fortsatz auf der Ober- oder Unterseite über ihre Anheftungs- 
stelle hinaus verlängert sei. Ersteres ist etwa der Fall bei Hippeastrum, 
wo deshalb auf einem Querschnitt durch die Basis der Anthere das Fila- 
mentende auf der abaxialen Seite liegt (Abb. 90 I), während bei hypo- 
peltater Insertion, wie sie z. B. bei Colchicum stattfindet (Abb. 90 II), 
das Umgekehrte der Fall ist. Es handelt sich in fast allen dieser Fälle 
um sogenannte versatile Antheren, d.h. solche, die nur mittels eines 
schwachen Gewebefadens mit dem Filament verbunden sind. 

Peltate Antheren werden schon von SAINT-HILAIRE (133, S. 435) er- 
wähnt, wobei es ungewiß bleibt, ob er nicht an den Fall von Cyclanthera 
(z. B. C. pedata ScHRAD.) gedacht hat, wo nicht Peltation eines einzelnen 
Staubblattes vorliegt sondern eine aus kongenitaler Verschmelzung meh- 
rerer Antheren entstandene Bildung. Das Gleiche dürfte von Phyllanthus 
cyclanthera BaıLL. gelten, von deren Staminalbildungen BAILLON (la, 
S. 31) zwar schreibt: ,,connectivo discoideo horizontali, antheris circinatis 
connatis.‘‘ Nach seiner an anderer Stelle (3a, S. 150) gegebenen Abbil- 
dung zu schließen, handelt es sich aber um drei zu einer zentralen Säule 
verwachsene Staubblatteinheiten. 

Der Staminalsäule von Cyclanthera äußerlich ähnlich sind die Sta- 
minalorgane von Hennecartia omphalandra Poiss. (Monimiaceae). Hier 
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jedoch haben wir es mit echten peltaten Staubblättern zu tun, die nach 
Porsson (126a, S. 41) versehen sind mit „antheris luteis peltiformibus . . ., 
connectivo depresso discoideo, rima circulari continua apertis idcircoque 
formam agaricinam referentibus “1. 

DaB die mit peltaten Antheren versehenen Staubblätter mit den 
schildförmigen Laubblättern grundsätzlich übereinstimmen, hat erst- 
mals CELAKOVSKY (25, S. 130) erkannt. GOEBEL ist ihm darin später (57, 
S. 234) gefolgt und hat ergänzend darauf hingewiesen, daß sie auch ihrer 
Bildungsweise nach mit Schildblättern identisch sein müssen. 

Bei epipeltaten Staubblättern bietet das Verständnis der Schildform der 
Anthere keine Schwierigkeit. Angenommen, es würden die beiden Rän- 
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Abb. 90. J, II Querschnitte durch die Antheren von Hippeastrum spec. (I) und Colchicum nea- 
politanum (II). III, IV Schemata zur Erläuterung des Zustandekommens epipeltater Staub- 
blätter. Die Ränder (RR) des bifazialen Antherenabschnittes (A) in ZZZ laufen auf der Ober- 
seite des unifazialen Filamentes (F) in O zusammen. Durch schildförmiges Auswachsen der An- 
there in III kommt ein epipeltates Staubblatt (IV) zustande. Th), Th: die beiden Theken der 
Anthere, K Konnektiv, F Filament, H (in IV) Anheftungsstelle des Filamentes auf der Unter- 
seite der Anthere. 
der der langgestreckten schmalen Blattspreite von Cabomba piauhyensis 
(Abb. 49 VI) Mikrosporangien tragen, so erhielten wir ein ähnliches 
Organ, wie es die Anthere etwa von Hippeastrum darstellt. Entwick- 
lungsgeschichtlich dürften die epipeltaten Staubblätter auf das in 
Abb. 90 III enthaltene Schema zurückzuführen sein. Darin ist voraus- 
gesetzt, daß die Staubblattanlage im Bereich der Anthere (A) bifazial 
gebaut, dagegen die Basis, die später zum Filament (F) sich streckt, uni- 
fazial angelegt ist. Es laufen deshalb die Antherenränder (RR) auf der 
Oberseite des Filamentes in ähnlicher Weise zusammen wie auf der Ober- 
seite des Stieles einer schildférmigen Laubblattanlage. Damit aber ist 
auch die Möglichkeit zu peltater Ausbildung gegeben, die ei::‘reten wird, 
wenn die Anthere über ihre Ansatzstelle nach der Basis des Staubblattes 


1 Vgl. dazu die Abbildungen bei Perkıns u. Gite (125a, S. 72). 
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hin sich verlängert (Abb. 90 IV), d. h. der Querwulst in die Antheren- 
bildung einbezogen wird. 

Als Beweis dafür, daß diese Deutung richtig ist, hat CeLakovsxy (25, 
S. 133) verlaubte oder in Verlaubung begriffene Staubblätter von Ca- 
mellia japonica L. angesehen. Eine Eigentümlichkeit vieler solcher Mittel- 
formen zwischen Staub- und Blumenblatt ist es nämlich, ,,daB ihr flacher 
Spreitenteil eine mehr oder weniger tiefe Kappe bildet oder in der Art 
eines schildförmigen Blattes ausgestaltet ist“. Die schon an normalen 
Staubblättern dieser Pflanze wahrzunehmende peltate Insertion der An- 
there am Filament ist an solchen staminodial entwickelten Staubblättern 
noch auffallender geworden. Daß man aber mit der Heranziehung solcher 
Verlaubungserscheinungen recht vorsichtig sein muß, lehrt das Beispiel 
von Tropaeolum majus. Wenn in vergrünten Blüten dieser Pflanze an 
Stelle der Staubblätter Blattorgane von der Form der Laubblätter auf- 
treten, so kann man daraus nicht ohne weiteres auf Peltation der An- 
theren schließen. Vielmehr sind hier die Staminalanlagen zu Laubblatt- 
primordien umgebildet worden und demgemäß auch zu kleinen peltaten 
Laubblättern ausgewachsen. 

Schwieriger zu verstehen als die epipeltaten Formen sind die hypo- 
peltaten Staubblätter. Sehen wir von der unwahrscheinlichen Annahme 
ab, daß ähnliche Verhältnisse wie bei den Mikrosporophyllen der Cu- 
pressineen vorliegen, so bleiben zwei Möglichkeiten der Erklärung: 1. Es 
könnte sein, daß die Filamente solcher Staubblätter anstatt der Unter- 
seite nur die Oberseite ausbilden, also wohl unifazial wären, aber im um- 
gekehrten Sinne, wie dies bei den epipeltaten Staubblättern der Fall sein 
muß. Der Nachweis eines solchen invers-unifazialen Baues dürfte aller- 
dings nicht leicht fallen, da die Leitbündelanordnung als Anhaltspunkt 
ausschaltet. So bliebe also nur der entwicklungsgeschichtliche Weg. 
2. Es wäre möglich, daß die hypopeltaten Staubblätter an sich epipeltat 
sind, aber eine Drehung der Anthere eintreten lassen, in deren Gefolg sie 
scheinbar hypopeltat werden. Ein ähnlicher Vorgang findet z. B. bei 
Passiflora als Entfaltungsbewegung statt. Die Staubblätter sind hier 
epipeltat und bleiben dies solange, bis die Blüte sich öffnet. Dabei tritt 
nach meinen früheren Untersuchungen (146, S. 229 und 147, S. 15) in 
der Spitze des Filamentes, die als schmales Band entwickelt ist, eine sym- 
metrische Krümmung ein, die dazu führt, daß die Anthere sich um etwa 
180° dreht und ihre ursprüngliche Spitze nunmehr nach unten schaut. 
Nehmen wir an, diese Drehung erfolge bereits sehr frühzeitig, vielleicht 
schon bei der Anlegung der Anthere, so bekämen wir ein hypopeltates 
Staubblatt. Ob diese Überlegung jedoch zutrifft, kann nur die Einzel- 
untersuchung entscheiden. In diesem letzteren Falle wären die hypopel- 
taten Staubblätter nur resupinierte epipeltate Formen und würden dem 
theoretischen Verständnis keine prinzipiellen Schwierigkeiten bereiten. 

Planta Bd. 17. 20 
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Anhangsweise mége erwähnt sein, daB auch die Honigblätter der 
Helleboreen schildférmige Bildungen darstellen, was hier deshalb von 
Interesse ist, weil sie aus Staubblattern sich ableiten. Bei Helleborus und 
Eranthis sind sie becherférmig, d.h. Querwulst und Rückenseite der 
Honigblattspreite wachsen gemeinsam empor. In anderen Fällen (Caltha 
palustris) bleibt der Querwulst unentwickelt, in wieder anderen bildet er 
sich zu einer das Honiggrübchen überdachenden Schuppe aus (Ranun- 
culus, Nigella). Man vergleiche dazu außer der Darstellung bei PAYER 
(124, S.245) vor allem GOEBEL (64, S. 1389). Bemerkenswert ist, daß am 
Zustandekommen des Schlauches der Honigblätter von Aconitum die 
Querzone der Spreite nicht beteiligt ist. Er geht auseiner sackartigen Aus- 
stülpung der Rückenseite hervor, während der Querwulst rudimentiert. 
Die Schlauchbildung gleicht also der des Cephalotus-Blattes, worauf schon 
Drcxsox (34, S. 132) aufmerksam gemacht hat. 


3. Morphologie der Fruchtblätter. 

Von vornherein sei betont, daß in diesem Zusammenhang nur die 
freien Karpelle, wie sie das apokarpe Gynaeceum z. B. der Ranunculaceen 
und Rosaceen konstituieren, in Betracht kommen. Wo die Fruchtblätter 
ihre morphologische Selbständigkeit verloren haben und in die Bildung 
eines coenokarpen Gynaeceums eingegangen sind, haben sie fast durch- 
weg starke Veränderungen erfahren, die hier keine Berücksichtigung zu 
erfahren brauchen. 

Im Gegensatz zu den Staubblättern der Angiospermen, unter denen 
die peltaten Formen Ausnahmen darstellen, werden die freien Karpelle 
nach der herrschenden Auffassung durchweg wenigstens schildförmig an- 
gelegt, wenn sie auch nicht immer zu wirklichen Schildblättern aus- 
wachsen. Jedoch kann die Peltation auch latent bleiben, wofür in vielen 
Fällen das Verhalten des Blütenvegetationspunktes verantwortlich zu 
machen ist. Wir unterscheiden also zwischen Karpellen mit manifester 
und latenter Peltation. 

Daneben aber gibt es auch Karpellformen, die weder im ausgebildeten 
Zustande peltat sind, noch so angelegt werden. Diese letztere Gruppe 
blieb bislang unbeachtet. Wir wollen solche Fruchtblätter, die lediglich 
eingefaltet, nicht schildförmig entwickelt sind, als epeltate Karpelle be- 
zeichnen. 

a) Theoretische Ausführungen. CELAKOVSKY hat die peltaten Frucht- 
blätter der Angiospermen in durchaus zutreffender Weise mit den As- 
zidien von Sarracenia und Nepenthes verglichen (29, S. 178) und auch eine 
Theorie der Schlauchbildung der Karpelle gegeben (24, S.20), die in 
wesentlichen Stücken mit der in vorliegender Abhandlung durchgeführ- 
ten Reduktion der Schildblattbildung auf unifazialen Stielbau überein- 
stimmt, jedoch bis heute keinerlei Beachtung gefunden hat. Es sei hier 
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deshalb nachdrücklich darauf hingewiesen. Von historischem Interesse 
ist, daß CELAKOVSKY erst auf Umwegen zu diesen Anschauungen ge- 
langte. Zuvor vertrat er die sogenannte Blattsohlentheorie (23, S. 219), 
gab diese aber sodann selbst wieder auf (24, S. 12). Der ohne nähere Er- 
läuterung ganz unverständliche Ausdruck ‚Sohle‘, womit CELAKOVSKY 
eine hypothetische, über der Blattinsertion befindliche Berindung der 
Sproßachse von seiten des Fruchtblattes bezeichnete, hat sich jedoch er- 
halten und wird von GOEBEL (57, S. 310; 61, S. 734; 64, S. 1615), teil- 
weise auch von R. WETTSTEIN (158, S. 535, hier allerdings in einem sehr 
unbestimmten Sinne) für den adaxialen Wandteil des Karpellschlauches 
(Q in Abb. 93) gebraucht. Man könnte seine Beibehaltung zwar damit 
rechtfertigen, daß bei Vorhandensein von nur einer Samenanlage diese 
vorzugsweise an dieser ,,Sohle“ aufzutreten pflegt. Zweckmäßiger er- 
scheint es mir aber, den veralteten und mit der Aufgabe der Sohlentheorie 
unverständlich gewordenen Ausdruck fallen zu lassen und statt von 
, Sohlenplazentation“ lieber von medianer Plazentation zu sprechen. Wir 
hätten dann zwei Formen des marginalen Ursprungs der Samenanlagen zu 
unterscheiden: 1. die mediane Plazentation, wo eine Samenanlage in der 
Mediane des Karpells an dessen transversalem Randabschnitt steht, und 
2. die laterale Plazentation, welche durch das Auftreten der Samen- 
anlagen an den Seitenrändern des Fruchtblattes charakterisiert ist. Da- 
zwischen gibt es manchmal Übergänge, z. B. bei Anemone- und Clematis- 
Arten. 

Die folgenden Ausführungen mögen auch zur Widerlegung von An- 
schauungen beitragen, die, an sich nicht neu, gegenwärtig wieder in ver- 
stärktem Maße sich geltend machen und den Karpellen der Angiospermen 
den morphologischen Wert von Blattorganen absprechen möchten. Der 
bedeutsamste derartige Versuch stammt von GRÉGOIRE (68, S. 1286), der 
das Ergebnis seiner Studien folgendermaßen zusammenfaßt: ‚Le carpelle 
d’Angiosperme n’est pas homologue d’une feuille . . . il doit être con- 
sidéré comme un ,organe sui generis‘, sans homologue parmi les organes 
de l’appareil végétativ. Die nähere Begründung dieses Satzes, der in 
ähnlicher Form auch von TRÉCUL (144a) vertreten und auf den Leit- 
bündelverlauf in den Karpellen basiert wurde, steht zunächst noch aus 
und ist einer ausführlicheren Arbeit vorbehalten. Es scheint mir jedoch 
keine zwingende Veranlassung zu bestehen, die wohlgegründete Deutung 
der Karpelle als umgebildeter vegetativer Blattorgane aufzugeben. Ge- 
rade die nachfolgend zu behandelnden peltaten Fruchtblätter belegen 
eindringlich die schon von der Metamorphosenlehre erkannte morpho- 
logische Identiät von Karpellen und Laubblättern, von den Staub- und 
Blumenblättern, die GRÉGOIRE ebenfalls als Organe sui generis ansieht, 
ganz zu schweigen. Es sei auch auf die gar nicht seltenen Fille von Ver- 
laubung der Karpelle hingewiesen, z. B. bei Trifolium-Arten, wo an Stelle 
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des Fruchtknotens ein dreizähliges Blättchen vom Charakter der Laub- 
blätter auftritt. 

Vom morphologischen Standpunkte aus gesehen kaum ernst zu 
nehmen sind die Ausführungen von Tuomas (142a, S. 660ff.), in denen 
ich mit bestem Willen nichts anderes als eine haltlose Konstruktion er- 
blicken kann. Der alte Irrtum, daß der Leitbündelverlauf über die mor- 
phologische Bedeutung eines Organs entscheiden könne, wird darin mit 
einer Selbstverständlichkeit wiederholt, als sei nie auch nur ein Bedenken 
dagegen laut geworden. Ferner muß die unkritische Verwendung eines 
BR bekannten paläontologischen Materials auffallen. Sie führt 
den Verfasser zu einer so 
abwegigen Ansicht wie der, 
daß kleine rudimentäre 
„ovaries‘‘ eines Makrospo- 
rophylis vom Typ der Gri- 
sthorpia „have influenced 
the subsequent formation 
of the stigma‘‘! 

Die stammesgeschicht- 
liche Forschung täte ange- 
sichts solcher und ähnlicher 
Fehlgriffe gut daran, sich 
auf die strengen Methoden 
der vergleichenden Morpho- 
Abb. 91. Thalictrum aquilegiaefolium. I Gynseceum der logie zu besinnen, nament- 


Blüte nach Entfernung von Perianth und Androeceum ; i ; 
-- En 7 me) = 2 lich auf den Grundsatz, daB 





fOrmige Basis der Karpellspreite (die obere Hälfte ist abge- eine wissenschaftliche Ver- 
sccm) schemata 4 Apéroecnm; Era gleichung nur möglich. ist 


bzw. Ventralmedianus; #1 +, I le Seitenäste des Ventral- unter der Voraussetzung, 

medianus. Vergr. in I etws 10fsch, in 11 28tach. daB es sich um Formen vom 
gleichen Typus handelt. Gestaltliche Zusammenhänge, die nicht typo- 
logisch fundiert sind, lassen sich auch durch ein noch so umfangreiches 
Material nicht beweisen. Es muß einmal klipp und klar gesagt werden, 
daß die voraussetzungslose Phylogenie zu einer erschreckenden Verfla- 
chung in der Behandlung morphologischer Fragen geführt hat, die nur 
durch eine Wiederaufnahme der vergleichend-morphologischen Tradition 
zu überwinden ist. Wir können hier im übrigen auf früher Gesagtes 
(146a, S. 16ff.; 147a, S. 50ff.) verweisen. 

b) Karpelle mit manifester Peltation. Übersichtliche Beispiele hiefür 
liefert vor allem die Familie der Ranunculaceen. Die vollständigsten Kar- 
pelle kommen in der Gattung Thalictrum sect. Tripterium vor. In 
Abb. 91 I ist das Gynaeceum einer zu dieser Sektion gehörigen Art, von 
Th. aquilegiaefolium L., dargestellt, wie es sich nach Entfernung von 








Morphologie der schildférmigen Blatter. 299 


Perianth und Androeceum darbietet. Die Fruchtblätter sind langgestielt 
und gehen oben in die schlauchférmige Karpellspreite über, deren freie 
Ränder fast bis zum Grunde mit Narbenpapillen besetzt sind. 

Was zunächst den Karpellstiel anlangt, so ist daran neben der runden 
Querschnittsform besonders der innere Bau hervorzuheben. Es ist ein 
zentraler Leitstrang vorhanden, der sich am Übergang in die Spreite in 
zwei Äste spaltet (Abb. 91 II): den Dorsalmedianus (m) und den Ventral- 
medianus (v), welch letzterer an seiner Basis die beiden lateralen Stränge 
8, und 8, entläßt und vor seinem Eintritt in den Funikulus der einzigen 
median stehenden Samenanlage abermals zwei Seitenäste (Z und Z) ab- 
gibt!. Was das Stielleitbiindel anlangt, so fällt daran der in der Mediane 
abgeflachte zentrale Xylemkörper auf, der von zwei kleinen Siebteilen (S; 


Vv 





Abb. 92. I Thalictrum aquilegiaefolium, Querschnitt durch den Karpellstiel. 5S) S. Siebteile, 

X Xylem des zentralen Leitstranges. Vergr. 200fach. II, III Schemata. IV Eranthis hiema- 

lis, Querschnitt durch den Karpellstiel. Erklärung im Text. Xyleme der Leitbündel in J7—IJV 
schraffiert. 





und 8, in Abb.921) begrenzt wird. Das ist ein einigermaßen ungewöhn- 
licher Bau, der sich aber sehr einfach dadurch aufklärt, daß in diesem 
Leitstrang zwei Bündel vereinigt sind, die sich weiter oben in den Dorsal- 
und Ventralmedianus trennen. Kann dieser Stiel als unifaziales Organ 
betrachtet werden? 

Wir wollen hier zum Vergleich die Karpelle von Eranthis hiemalis 
SALISB. heranziehen, die ebenfalls deutlich gestielt sind. Die Stiele zeigen 
jedoch auf einem Querschnitt (Abb. 92 IV) vier getrennte kollaterale Leit- 


1 Vgl. dazu auch die Arbeiten von SMITH (139a, S. 25) und EAMESs (42a, 
S. 161f.). Diese nehmen an, daß der Ventralmedianus aus zwei lateralen Strängen 
verschmolzen sei, wie sie bei Karpellen mit lateralem Ursprung der Samenanlagen 
( Trollius, Caltha) vorhanden sind. Dazu ist aber keine Veranlassung gegeben. 
Es richtet sich vielmehr auch hier das Leitgewebe nach den physiologischen ,,Be- 
diirfnissen“ und spiegelt in seiner Anordnung lediglich die Plazentationsverhält- 
nisse wieder, d. h. es kommen bei lateraler Plazentation Lateralstränge zur Aus- 
bildung, während bei Vorhandensein von nur einer medianen Samenanlage ein 
Ventralstrang genügt, um diese zu versorgen. In anderen Fällen aber findet im 
Karpellstiel zweifellos eine Verschmelzung der Lateralstränge zu einem Ventral- 
strang statt, z. B. bei Cimicifuga foetida L., worauf aber nicht näher ein- 
gegangen werden soll. Natürlich ist eine solche Verschmelung ein klarer Be- 
weis für unifazialen Stielbau. 
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bündel, von denen allerdings das ventral-mediane (v) als das schwächste 
kein Xylem besitzt. Die übrigen Stränge (m, 1 und 1’) kehren ihre 
Xylemteile dem Stielzentrum zu, und es ist deshalb wohl kaum zweifel- 
haft, daß die Stiele hier unifazial gebaut sind !. 

Im Zusammenhang mit der medianen Plazentation sind bei Thalic- 
trum die beiden Stränge 1 und 1’ reduziert, der bei Eranthis rudimentäre 
Ventralmedianus dagegen ist wohl entwickelt. Wir bekommen also die 
Verhältnisse des Sche- 
mas Abb. 92 IT, das nach 
Schema Abb. 92 III in 
das empirische Quer- 
schnittsbild (Abb. 92 I) 
übergeht, wenn sich die 
beiden Bündel im Zen- 
trum des Stieles an- 
nähern und ihre Xylem- 
körper miteinander ver- 
schmelzen. Auch die 
Karpellstiele von Tha- 
lictrum aquilegiaefolium 
sind sonach unifazial. 

Die Entwicklungsge- 
schichte der Karpelle 
zeigt, daB sie wie Schild- 
blätter beginnen und an- 
fanglich oberseits nur 
wenig vertieft sind (Ab- 
bild. 931). Die Region 
Abb.98. Karpellentwicklung von Thalictrum aquilegiaefolium des Querwulstes (Q) ist 
(1-111) und Thalictrum flavum (IV— VIII). I-VIlmediane niedriger als der gegen- 
en Sn herlogende Spreten 


Sa Samenanlage. J—IJII und i i 
PI VII Odea E Base. abschnitt, der in der 





Folge stark heranwächst 
und sich kapuzenförmig über den Spreitengrund vorwölbt (Abb. 93 IT). 
Mittlerweile hat sich auch die in Abb. 93 I noch kaum wahrzunehmende 
Stielanlage (St) gestreckt; aus dem Rande der Querzone (Q) ist die ein- 
zige Samenanlage (Sa) des Karpells hervorgegangen und in die Karpell- 
höhlung hineingewachsen (Abb. 93 III). 

1 Der Strangverlauf in der Blütenachse und in den Karpellstielen von Eran- 
this hiemalis wird auch von HENSLOW (82a, S. 166) geschildert. Jedoch hat er 
den rudimentären Ventralmedianus übersehen. Dieser ist aber sehr deutlich, und 
man kann unter anderem auch feststellen, daß er aus zwei lateralen Strängen 
hervorgeht, die an der Ursprungsstelle des Kapellstieles auf der Ventralseite sich 
miteinander vereinigen. 
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Ahnlich wie bei Thalictrum aquilegiaefolium verlauft die Entwick- 
lungsgeschichte der Karpelle bei Th. flavum L. (Abb. 93 IV—VIII). Der 
Unterschied besteht hauptsächlich darin, daß ein deutlich differenzierter 
Stiel nicht zur Ausbildung gelangt, das Karpell also auf dem Stadium 
Abb. 93 IV zur fertigen Form heranwächst. Gemeinsam ist beiden Arten 
die stark entwickelte Querzone (Q), die in der Vorderansicht Abb. 93 VIII 
bis zur halben Höhe des Karpells heraufreicht. 

Mit Thalictrum flavum stimmt auch die Karpellentwicklung vieler 
Anemone-Arten überein, z. B. von A. pennsylvanica L. In Abb. 94 sind 
zwei Ansichten junger Karpelle dieser Pflanze zusammengestellt, aus 
denen man ersieht, daß ein kurzer undeutlicher Stiel (St) und eine ziem- 
lich ansehnliche Querzone (Q) vorhanden sind. Von Interesse ist, daß bei 
vielen Arten, z. B. A. nemorosa L., außer der medianen Samenanlage 
noch einige seitliche angelegt werden!. 
Ebenso verhalten sich Arten der Gattungen 
Adonis (A. autumnalis L.2) und Clematis 
(C. recta L. und C. cirrhosa L.*). Die a- >>> 
teralen Samenanlagen bleiben aber durch- 4 
weg rudimentar, nichteinmal Andeutungen sy. 
von Integumentbildung sind an ihnen zu er- 
kennen®. Es wird also auch das Auftreten 
der Samenanlagen an den Plazenten von 
den Symmetrieverhältnissen beherrscht, 1-__ 
was die Unterscheidung von medianer und 








lateraler Plazentation (S.297) hier durch- Abb.94. A pennsylvanica, junge 
aus gerechtfertigt erscheinen läßt. "ou HMS CT 


Bei einer größeren Anzahl von Ranun- 
culaceen, deren Hauptkontingent die Arten der Gattung Ranunculus 
bilden, sind die Fruchtblätter insofern vereinfacht, als die Ausbildung 
der Querzone fast vollkommen unterbleibt. Es sieht dann aus, als ob 
die einzige Samenanlage in der Achsel des Karpells aus der Achse ent- 
spränge, was ältere Autoren und in neuerer Zeit auch noch Lonay (105a, 


1 Vgl. Abb. 40 A bei PRANTL (127, S. 52), Abb. 264 bei Lonay (105a, Taf. 18) 
und Abb. 7 bei RASZNER (128, S. 204). Dies kommt in der Gattung Anemone so 
häufig vor, daß Barton (2, S. 50 und 52) darin geradezu ein Genusmerkmal sieht. 

2 Vgl. dazu Abb. 3 bei RAsZNER (128, S. 204). 

3 Vgl. dazu Payer (124, S. 253), Guienarp (70, S. 163), Bessey (5, 8. 302), 
Lonay (105a, Taf. 5, Abb. 71) und RaszNER (128, S. 212). 

+ Die bei R. WETTSTEIN (158, S. 534) nach PAYER wiedergegebene Fig. 19 
der Abb. 363 (junges Karpell von Clematis) hat eine unrichtige Auslegung er- 
fahren. Der mit o bezeichnete Teil ist nicht etwa, wie angegeben ist, die Samen- 
anlage, sondern die Querzone der bereits sackartig vertieften Karpellspreite, an 
deren Innenseite erst die Samenanlage sich bildet. Vgl. dazu auch die Aus- 
lassungen auf foigender Seite. 
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S. 17) und R. Wertstem (158, S. 534, besonders Abb. 363) so ausgelegt 
haben, daß die Samenanlage ein Achselsproß des Karpells sei. Davon 
jedoch kann gar keine Rede sein, wie schon aus dem Verhalten mancher 
Vertreter der Gattung Ranunculus selbst hervorgeht. 

So z. B. ist in Abb. 95 I und II die Entwicklung des Karpells von 
R. arvensis L. dargestellt. Das jüngere Stadium (I) gleicht einer Karpell- 
anlage von Thalictrum aquilegiaefolium (Abb. 93 I). Wie an diesem ist 
unten die Stielanlage (St) zu erkennen, an welche die peltate Karpell- 
spreite sich ansetzt. Zum Unterschied von T'halictrum erfährt hier aber 
der Querwulst (Q) von diesem Stadium ab keine Weiterentwicklung mehr. 
Es tritt an ihm, gegen die Karpellhöhlung gewendet, zugleich die Samen- 
anlage auf, die von der gegenüberliegenden Seite des Spreitenprimordiums 
weiterhin überdacht wird (Abb. 95 II). 

In gesteigertem Maße tritt uns die Hemmung der Querzone des Kar- 
pells und seines Stieles an R. acer L. entgegen (Abb. 95 III und IV). Zwar 





IT Vv 
Abb. 95. Karpellentwicklung von Ranunculus. I, II R. arvensis; III, IV R. acer. 
Bezeichnung wie in Abb. 93. Original E. EBEr. 


ist ein flacher Querwulst (Q) vorhanden; dieser wächst aber nicht zur 
adaxialen Schlauchwand aus, sondern bringt unmittelbar die Samen- 
anlage hervor. Der gegeniiberliegende Spreitenabschnitt dagegen wird 
kräftig entwickelt und besorgt zum Teil auch den VerschluB der Karpell- 
höhlung auf der adaxialen Seite. Seine starke kapuzenförmige Krüm- 
mung ist natürlich die Folge davon, daß der adaxiale Wandabschnitt des 
Karpells unausgebildet bleibt. 

c) Karpelle mit latenter Peltation. In einer Reihe von Ranunculaceen- 
gattungen, z. B. bei Helleborus, Delphinium, Aconitum, Aquilegia und 
anderen, werden die Karpelle zwar peltat angelegt, die Verhältnisse er- 
fahren aber dadurch eine beträchtliche Modifikation, daß die Karpell- 
anlage schon zur Peltation übergeht, bevor sie sich noch richtig als Pri- 
mordium von der Achse gesondert hat. So ist es, wie CELAKOVSKY (24, 
S.25) ausgeführt hat, zu verstehen, daß in diesen Fällen zuerst der 
Rückenteil des Karpells, dessen Ränder später die Samenanlagen tragen, 
sichtbar wird. Er greift sodann, sich weiter erhebend, mit seinen Rändern 
nach dem Achsenscheitel vor, auf welchem sich diese endlich vereinigen. 
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Damit ist eine ringférmige Wandzone gebildet, die zunächst bloB eine 
seichte grübchenartige Vertiefung umschließt. Der adaxiale Teil der 
Ringzone, der aber nicht eigentlich über die Oberfläche des Vegetations- 
punktes hervortritt, entspricht dem Querwulst der Karpellanlage, die 
sich auf der abaxialen Seite zur Rückenfläche erhebt und in der Folge 
stark heranwächst. Ihre Seitenränder, an denen nun die Samenanlagen 
auftreten, lassen dabei nur einen schmalen Spalt frei, der sich später zur 
Bauchnaht schlieBt. 

DaB diese Auffassung der Karpellentwicklung der Helleboreen tat- 
sächlich zutrifft, beweist das Verhalten von Consolida. Diese Delphinium 
nächst verwandte Gattung besitzt nur ein einziges Karpell, das aus dem 
Gipfel der Blütenachse hervorgeht. Infolge dieser terminalen Stellung 
kann es sich vollkonımen frei entwickeln, und wir sehen denn auch, daß 
es auf frühen Stadien die Gestaltung eines peltaten Blattorganes aufweist. 

Wie es sich mit Eranthis verhält, vermag ich nicht zu sagen. Von den 
Fruchtblättern von EZ. hiemalis war bereits zu erwähnen, daß sie mit 
einem längeren, unifazial gebauten Stiel ausgestattet sind. Es ist also 
anzunehmen, daß sie wie Schlauchblätter entstehen, d. h. an der Basis 
ihrer Spreite ursprünglich eine Querzone aufweisen. Diese dürfte jedoch 
keine Weiterentwicklung erfahren, womit auch die rudimentäre Ausbil- 
dung des Ventralmedianus im Stiel (vgl. S. 299!) zusammenhängt. Am 
erwachsenen Karpell reicht die Bauchnaht von der Spitze herab bis zur 
Stielinsertion. Es sind diese Karpelle mithin Laubblättern vergleichbar, 
die peltat angelegt werden, aber nicht zu Schildblättern sich ausgestalten. 

d) Epeltate Karpelle. Von den zuletzt geschilderten Fruchtblatt- 
formen wohl zu unterscheiden sind jene Karpelle, die auf keiner Stufe 
ihrer Entwicklung peltate Organisation erkennen lassen. Einwandfrei 
scheint mir dies der Fall zu sein in einigen Familien der Reihe der Helo- 
biae, besonders bei den Butomaceen, Hydrocharitaceen und Alismata- 
ceen. Die Fruchtblätter werden hier als hufeisenförmige Primordien an- 
gelegt und wachsen in dieser Form auch zum fertigen Fruchtknoten 
heran, ohne daß ihre beiden Ränder am Grunde miteinander verschmel- 
zen. Wir haben es also nicht mit schildförmigen, sondern mit epeltaten 
Blattorganen zu tun‘. 


ı Eine eingehende Darstellung des Karpellbaues der Helobiae, unter anderem 
der Alismataceae, wird auf Grund der hier nur kurz skizzierten Gedankengänge eine 
Schülerin des Verfassers, Frl. Erna EBER, geben. Nach ihren Untersuchungen 
sind auch die im Vorausgehenden über die Karpellentwicklung der Ranunculaceen 
gemachten Angaben teilweise mitgeteilt. 

Sehr interessante Verhältnisse ergab die Untersuchung der Potamoyetona - 
ceae, besonders von Zannichellia palustris L. Die Pflanze besitzt ausgesprochen 
schlauchförmige Karpelle mit einem rings geschlossenen, tellerförmigen Narben- 
saum. Es beteiligt sich hier nämlich an der Narbenbildung auch die Querzone des 
Karpells, also der gesamte Umfang des Karpellschlauches. 
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Diese Feststellung ist besonders für die Auffassung der Plazen- 
tationsverhältnisse bei den Alismataceen von Wichtigkeit. Bei den Buto- 
maceen und Hydrocharitaceen haben wir laminale Plazentation, d. h. die 
Samenanlagen sitzen nicht an den Rändern, sondern auf den Innen- 
flächen der beiden Karpellflügel, wo sie zumeist in außerordentlich 
großer Zahl vorhanden sind!. Anders bei den Alismataceen. Hier tritt 
in der Regel nur eine einzige Samenanlage auf, üb2r deren Stellung die 
systematischen Werke nur eine unklare und sehr unvollständige Auskunft 
erteilen. So heißt es bei R. WETTSTEIN (158, S. 854) und ENGLER (45, 
S. 133): „Samenanlagen an der Bauchnaht der Fruchtknoten‘, wonach 
marginale Plazentation anzunehmen wäre. Das trifft jedoch nicht zu. 

Dem wahren Sachverhalt schon näher kommen Lr Maout u. DECAISNE 
(101, S. 642) sowie Bucnenav (15, S. 7), nach deren Ansicht die Samen- 
anlagen grundständig sind. Ebenso äußert sich Bessey (5, S. 304). 
BUCHENAU (a. a. O., S. 66) weist auf die Ähnlichkeit mit den Plazen- 
tationsverhältnissen mancher Ranunculaceen (z. B. Ranunculus und 
Myosurus) hin und zieht sie zur Begründung verwandtschaftlicher Be- 
ziehungen zwischen den Alismataceae und Ranunculaceae heran. Allein 
es handelt sich dabei nur um eine Analogie, nicht um eine wirkliche Ver- 
wandtschaft. Denn während in den einsamigen Karpellen der genannten 
Ranunculaceen, wie wir gesehen haben, die Samenanlage marginal ent- 
steht, liegt bei den Alismataceen im Grunde derselbe Plazentationsmodus 
vor, der auch bei den nächstverwandten Butomaceen allgemein an- 
getroffen wird, d. h. die einzige Samenanlage ist nicht marginal, sondern 
laminal inseriert. Angedeutet ist diese Auffassung schon bei GRISEBACH 
(69, S. 155), der überhaupt in solchen Fragen ein sehr exaktes Urteil be- 
saß. Die Alismataceen und Butomaceen finden sich bei ihm in einer Fa- 
milie (Alismaceae), von der unter anderem angegeben wird: ,,Ovaria 
ovulis parietalibus (in Butomeis indefinitis).‘‘ Wir würden sagen: Ovaria 
ovulis laminalibus, und hinzufügen, daß die Zahl der Samenanlagen bei 
den meisten Alismataceen auf eine einzige, die nahe dem Grunde des 
Karpells aus dessen Oberseite entspringt, reduziert ist. Das ist insofern 
leicht verständlich, als eine Querverbindung der beiden Karpellränder, 
also ein Schildauswuchs, aus dem bei Ranunculus und anderen Ranun- 
eulaceen die Samenanlage hervorgeht, hier nicht vorhanden ist. Man 
sieht also auch von hier aus, daß für die Auffassung der Plazentations- 
verhältnisse die Morphologie der Karpelle von fundamentaler Bedeutung 
sein kann. 


1 Vgl. dazu die Ausführungen bei Trott (148, S.5). PAYER (124, S. 686), 
GRISEBACH (69, S.155) und andere sprechen bei den Butomaceen von parietaler 
Plazentation, was unzweckmäßig ist, weil mit dem gleichen Ausdruck bei den 
parakarpen Gynaeceen etwas ganz anderes bezeichnet wird. 








! 
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Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. Die Schildblätter sind durchweg als abgeleitete Blattformen zu be- 
trachten. Aufgabe einer Morphologie der Schildblätter ist es demnach, die 
Schildform oder Peltation auf den Bau der epeltaten Blätter zurück- 
zuführen. 

2. Die Unterscheidung von hypopeltaten und epipeltaten Blattformen hat 
nur beschreibenden, nicht erklärenden Wert. Die hypopeltaten Blatt- 
organe treten uns hauptsächlich als Kotyledonen und Hochblätter (Brak- 
teen) entgegen. Hierher gehören auch zahlreiche Sporophyllformen der 
Pteridophyten und Gymnospermen. Dagegen kommen hypopeltate 
Laubblätter nur selten vor (z. B. bei manchen Crassulaceen). Die meisten 
schildförmigen Laubblätter gehören dem epipeltaten Typus an, der stets 
gemeint ist, wenn im folgenden von Schildblättern schlechthin die 
Rede ist. 

3. Die Schildform der hypopeltaten Blattorgane folgt keinem einheit- 
lichen Plane und kommt entweder durch einen blattunterständigen Aus- 
wuchs (wie bei den meisten hypopeltaten Hochblättern) oder durch ein- 
seitiges Dickenwachstum zustande. Letzteres ist besonders bei Speicher- 
organen der Fall, z. B. den Laubblättern von Sukkulenten und den hypo- 
peltaten Kotyledonen, bei deren Zustandekommen auch die Raumver- 
hältnisse im Samen eine Rolle spielen dürften. 

4. Die Schildform der epipeltaten Blattorgane ist eine Folge unifazialen 
Stielbaues, der auch das Zustandekommen totaler (axillärer oder intra- 
petiolarer) Stipeln veranlaßt. Aber nicht alle Blätter mit unifazialen 
Stielen haben schildförmige Spreiten bzw. totale Stipeln. Das Auftreten 
der Peltation und totalen Stipulation hängt davon ab, ob die Querzone 
des Randes von Spreite bzw. Blattgrund in das Flächenwachstum ein- 
bezogen wird oder nicht. Zwischen Schildblättern und gewöhnlichen 
Laubblättern gibt es deshalb alle Übergänge. Das gleiche gilt für laterale 
und totale Stipeln. 

5. Die sogenannten epipeltaten (kapuzenförmigen) Kelchblätter sind 
nichts anderes als mit totalen Stipeln versehene Hochblätter, deren 
Oberblatt nur in rudimentärer Form erhalten ist. Es kann auch gänz- 
licher Reduktion verfallen. 

6. Für das entwicklungsgeschichtliche Zustandekommen der Schildblätter 
ist nicht eine Neubildung in Form eines Querwulstes auf der Blattober- 
seite verantwortlich zu machen, sondern die Anlegung des Blattstieles. 
Dieser entsteht von vornherein unifazial, so daß die embryonalen 
Spreitenränder am Übergang in den Stiel miteinander verschmelzen. 
Eine schildförmige Spreite ergibt sich, wenn eine solche Spreitenanlage 
in ihrem ganzen Umfang in die Fläche wächst. 

7. Die Schildblätter sind entweder ganzrandig oder gegliedert. Bei 
ersteren stellt die Spreite eine geschlossene Fläche dar, bei letzteren ist 
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sie in einzelne Fiedern aufgelöst. Dazwischen gibt es alle Übergänge, bei 
denen die Spreite durch Einschnitte vom Rande her mehr oder minder 
tief gelappt erscheint. 

8. Unter den ganzrandigen Schildblättern kann man primär und sekun- 
dar ganzrandige Formen unterscheiden. An ersteren ist auch auf frühen 
Entwicklungsstadien eine Segmentierung der Spreite nicht wahrzuneh- 
men. Dagegen sind die sekundär ganzrandigen Schildblätter urspriinglich 
deutlich gegliedert. Sie werden wie gegliederte Schildblätter angelegt, 
jedoch geht die Segmentierung im Laufe der Entwicklung verloren. 

9. Die Anlegung der Spreitensegmente gegliederter Schildblätter erfolgt 
in weitaus der Mehrzahl der Fille nach dem basipetalen Typus wie bei 
palmaten Blättern. Diesen gegenüber wird aber auch die basale Quer- 
zone des Spreitenrandes zur Fiederbildung herangezogen, so daB sich eine 
zyklische Anordnung der Fiedern ergibt, d. h. diese sind rings um das 
obere Ende des Blattstieles verteilt. Nur in einer einzigen Gattung (Rod- 
gersia, besonders R. pinnata FRANcH.) kommen pinnate Schildblätter vor. 
Sie sehen bei oberflächlicher Betrachtung aus wie gefiederte Blätter mit 
gestreckter Rhachis, besitzen aber zwischen dem untersten Fiederpaar 
eine Querfieder, die aus dem embryonalen Querwulst hervorgeht. 

10. In der Gattung Podophyllum (Berberidaceae) werden die Spreiten- 
segmente simultan angelegt, was auch in der eigenartigen Plastik des 
jungen Blattes, die von dem gewöhnlichen Verhalten beträchtlich ab- 
weicht, zum Ausdruck kommt. Es dürfte sich aber trotzdem nur um 
einen Grenzfall der basipetalen Anlegung handeln. 

11. Neben der basipetalen und simultanen Entstehung der Spreiten- 
segmente tritt an Schildblättern (Senecio-Arten, Corylus, vielleicht auch 
Cacalia-Arten) noch der divergente Typus auf. Die Schildblätter von 
Senecio tropaeolifolius Mc. Owan, Hydrocotyle-Arten und Cacalia calva 
T.S. BRANDEGEE sind sogar bis in den zweiten Grad hinein verzweigt. 

12. Die ternat zusammengesetzten Blätter einiger Thalictrum-Arten 
(z. B. Th. peltatum Do.) sind dadurch bemerkenswert, daß ihre Spreite 
zwar nicht als Ganze Schildform zeigt, jedoch die einzelnen Fiederabschnitte 
peltat ausgebildet sind. Auch hier ist Voraussetzung dafür der unifaziale 
Bau der Fiederstiele. 

13. Peltate Nebenblätter hat IRmiscH ausnahmsweise bei T'ropaeolum 
minus L. angetroffen. 

14. In manchen Verwandtschaftskreisen, besonders bei den Araceen 
und Nymphaeaceen, gibt es alle Übergänge von gewöhnlichen, herz- oder 
pfeilförmig eingeschnittenen zu vollkommen schildförmigen Blattspreiten. 
Sie verdanken ihre Entstehung einem Hemmungsvorgang, der bei den 
einzelnen Arten auf verschiedenen Entwicklungsstadien einsetzt. Je 
später er wirksam wird, um so mehr nähert sich die Gestalt des aus- 
gewachsenen Blattes der Schildform. 
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15. Unter Pflanzen mit fakultativer Schildblattbildung verstehen wir 
solche, die neben gewöhnlichen Laubblättern auch Schildblätter bzw. 
neben Schildblättern als der vorwiegenden Blattform auch epeltate Laub- 
blätter hervorbringen. Ein interessanter Fall dieser Art ist Corylus Avel- 
lana L. (neben anderen Arten dieser Gattung). Schildblätter sind von 
dieser Pflanze schon lange beschrieben, «ber stets als teratologische oder 
sonstwie bedingte Anomalie angesehen worden. Es läßt sich aber zeigen, 
daß hier ein ganz normales Verhalten vorliegt. Auch die gewöhnlichen 
Laubblätter der Haselnuß sind der Anlage nach peltat. Sie wachsen 
aber nur an Schößlingen (bei C. colurna L. auch an den gewöhnlichen 
Langtrieben der Zweige) zu Schildblättern aus, also an den Stellen der 
Pflanze, deren Blattbildung auch in anderer Hinsicht gefördert ist. 

16. Schildförmige (epipeltate) Kotyledonen sind nur von einigen Um- 
bilicus- und Peperomia-Arten bekannt geworden. Bei vielen anderen 
Pflanzen mit schildförmigen Laubblättern sind die Kotyledonen epeltat, 
z. B. bei Ricinus’communis. Es steht dies im Zusammenhang damit, daß 
ihre Stiele subunifazial sind, während sie an den peltaten Laubblättern 
völlig unifazial entwickelt sind. 

17. Die Primärblätter von Pflanzen mit peltaten Folgeblättern können 
ebenfalls schildförmig ausgebildet sein. Vielfach aber sind sie als Blatt- 
organe mit vereinfachter Spreitenentwicklung nicht schildförmig oder 
erreichen erst über unvollkommen peltate Zwischenstufen einen höheren 
Grad von Peltation. Auch der umgekehrte Fall kommt vor: nämlich, daß 
zwar die Primärblätter, nicht aber die Folgeblätter schildförmig sind. Bei 
Holzpflanzen pflegen dann auch die Schößlingsblätter schildförmig 
zu sein. 

18. An den Hochblättern von Pflanzen mit schildförmigen Laubblättern 
geht die Schildform in der Regel verloren. Entweder wird an ihnen nur 
die Querzone des Spreitenrandes unterdrückt, während der Stiel uni- 
fazial bleibt, oder aber es nimmt das Blatt als Ganzes bifazialen Bau an. 

19. Die Schlauchblätter (Aszidien) werden als Hypo- und Epiaszidien 
unterschieden. Die letzteren sind zum Teil identisch mit Schildblättern 
und unterscheiden sich von solchen nur darin, daß die Spreite nicht flach, 
sondern becherförmig heranwächst. Hierher gehören die Schlauchblätter 
der meisten Insektivoren (Sarracenia, Darlingtonia, Heliamphora, Nepen- 
thes, Utricularia einschließlich Polypompholyx, Genlisea), während die 
Blattbildung von Cephalotus eine Sonderstellung einnimmt. 

20. Die Schlauchblätter von Sarracenia gehen aus Primordien hervor, 
die denen der unifazialen Blätter von Iris ähnlich sind. Wir können sie 
deshalb mit GoEBEL als unifaziale Hohlblätter bezeichnen. 

21. Die Schlauchblätter von C'ephalotus werden ebenfalls schildförmig 
angelegt. Der Querwulst beteiligt sich an der Schlauchbildung aber nur 
insofern, als er den Deckel liefert. Der Schlauch selbst, ein Epiaszidium, 
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entsteht unabhängig von ihm durch „Einstülpung‘‘ der Spreitenoberseite. 
Die flachen Laubblätter von Cephalotus sind der Anlage nach ebenfalls 
peltat, was aus der Leitbiindelanordnung im Blattstiel und der Spreiten- 
basis geschlossen werden kann. Daraus erklärt sich auch das häufige Auf- 
treten von Zwischenformen zwischen Laub- und Schlauchblättern. 

22. Die Schlauchblätter von Nepenthes sind gegliedert 1. in einen lami- 
nésen Blattgrund, 2. in einen stielartigen Rankenabschnitt und 3. in das 
Aszidium, das in eine kurze Spitze ausläuft. Unter dieser befindet sich 
über der Schlauchmiindung 4. der Deckel. An den Primärblättern fehlt 
der Rankenabschnitt und sitzt das Aszidium dem Blattgrunde direkt an 
(Ahnlichkeit mit der Blattgestaltung von Sarracenia). Die erwähnte 
Gliederung entspricht der Einteilung der Blattform in Blattgrund, Stiel 
und Spreite. 

23. Der Stielabschnitt des Nepenthesblattes weist zwar eine allseitige 
Leitbündelverteilung auf, ist aber nichtsdestoweniger bifazial gebaut. 
Diese Tatsache steht nur scheinbar in Widerspruch dazu, daB er oben 
in ein Aszidium übergeht. 

24. Was man an den Primärblättern von Nepenthes als ,,Lamina‘ be- 
zeichnet hat, ist der mit einem totalen Stipularsaum versehene Blatt- 
grund. Er wächst an den Folgeblättern gemeinsam mit der Stielzone in 
die Länge und bildet auch die sogenannten ,,Flügel‘ des Aszidiums. 

25. Der Deckel der Nepentheskanne ist nicht ein bloßer undefinierbarer 
„Auswuchs‘, sondern ist in Beziehung zu bringen zu der Blattspitze. 
Diese ist unifazial gebaut. Der Deckel geht aus der Vereinigung der 
Spreitenränder an ihrer Basis nach Art einer totalen Stipel hervor. 

26. Die Schläuche von Utricularia entsprechen entweder ganzen Blät- 
tern oder einzelnen Blattzipfeln. Sie stehen den schildförmigen Laub- 
blättern von Utricularia peltata und nelumbiifolia morphologisch sehr 
nahe und sind etwa analog einem Schlauchblatte von Cephalotus gebildet. 

27. Die Antennen der Utriculariaschläuche, meist in Zweizahl vor- 
handen, dürften den Zipfeln der Primärblätter, wie sie bei Utricularia 
nelumbiifolia und reniformis vorkommen, entsprechen und auf dichotome 
Spaltung der Blattanlagen zurückzuführen sein. 

28. Die Schläuche von Genlisea sind röhrenförmig verlängerte peltate 
Blattorgane. Ihre beiden gedrehten Arme sind wohl homolog den An- 
tennen der Utricularia-Schläuche. 

29. Peltate Sporophylle kommen sowohl bei Pteridophyten und Gym- 
nospermen wie bei den Angiospermen vor. Sie stimmen aber bei den 
ersteren weder unter sich noch mit den peltaten Sporophyllen der Angio- 
spermen überein. Bei den Mikrosporophyllen der Cupressineen z. B. 
handelt es sich um hypopeltate Blattorgane. 

30. Unter den peltaten Staubblättern der Angiospermen kann man epi- 
peltate und hypopeltate Formen unterscheiden. Die epipeltaten Staub- 
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blätter sind mit peltaten Laubblättern morphologisch identisch. Die 
hypopeltaten Staubblätter bedürfen noch der entwicklungsgeschicht- 
lichen und anatomischen Untersuchung. 

31. Die peliaten Fruchtblätter der Angiospermen sind morphologisch 
identisch mit peltat angelegten Schlauchblättern. Soweit sie gestielt sind, 
sind die Stiele unifazial gebaut (Hranthis, Thalictrum). Wächst die Quer- 
zone der Karpellspreite zur adaxialen Schlauchwand aus, so sprechen wir 
von Karpellen mit manifester Peltation. In vielen Fallen wird sie zwar 
angelegt, erfahrt aber keine Weiterentwicklung. Solche Karpelle sind 
Laubblättern vergleichbar, die peltat entstehen, aber nicht zu Schild- 
blättern sich ausgestalten (Karpelle mit latenter Peltation). 

32. Neben peltaten Karpellen gibt es auch epeltate Karpellformen. Sie 
sind bis jetzt nur bei einigen Familien der Helobiae (Butomaceae, Hydro- 
charitaceae, Alismataceae) nachgewiesen. 

33. Die Morphologie der Karpelle kann fiir die Auffassung der Plazen- 
tationsverhältnisse von fundamentaler Bedeutung sein. Wird an peltaten 
Karpellen nur eine Samenanlage gebildet, so steht diese bei marginaler 
Plazentation median an der Querzone der Karpellspreite. Dies ist auch 
der Fall bei Ranunculus, wo die Querzone kaum in Erscheinung tritt, und 
es deshalb aussieht, als entspränge die einzige Samenanlage nach Art 
eines Seitensprosses in der Achsel des Karpells. 

34. Mit der Stellung der Samenanlage bei Ranunculus stimmt äußer- 
lich die Plazentation bei verschiedenen, mit einsamigen Karpellen aus- 
gestatteten Alismataceen überein. Jedoch muß bei diesen die Samen- 
anlage laminal stehen, da die Karpelle epeltat sind und keine Querzone 
aufweisen. Die Alismataceen schließen sich somit in den Plazentations- 
verhältnissen eng an die Butomaceen und Hydrocharitaceen an. Weitere 
Untersuchungen darüber sind im Gange. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DEN BLUTENBAU 
DER RANUNCULACEEN. 


Von 


KARL SCHÔFFEL. 
Mit 48 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. März 1932.) 


Die Blütenverhältnisse der Ranunculaceen sind sehr verschieden- 
gestaltig. Untersuchungen, im besonderen entwicklungsgeschichtlicher 
Natur, liegen bis jetzt nur wenig vor, und es soll hier im folgenden ver- 
sucht werden, an Hand des zugänglichen Materials ein Bild von der Ent- 
wicklungsgeschichte und dem Bau der verschiedenen Blütentypen zu 


geben. 
Es sei vorweg genommen, daß es sich um zwei wesentlich verschiedene 


Typen von Blüten handelt, einerseits um solche mit quirliger Organ- 
stellung und andererseits um solche mit schraubiger Organstellung. Die 
letzteren sollen zugleich als Ausgangspunkt zur Behandlung grundsätz- 
licher stellungsmorphologischer Fragen dienen. 


I. Formen mit rein schraubiger Organstellung. 

Ehe auf die spezielle Behandlung der Blüten eingegangen werden soll, dürfte 
es sich empfehlen, einen ganz kurzen Überblick über die neueren Auffassungen 
der Spiralstellungen vorauszuschicken. 

Es ist eine seit den Untersuchungen von SCHIMPER und Braun übliche Art 
der Darstellung von Spiralstellungen, dieselben durch die Anfangswerte der nach 
beiden Autoren benannten Reihe, nämlich 2/5, 3/8, 5/13, 8/21 usw. auszudrücken, 
wobei häufig allerdings bemerkt wird, daß es sich nicht um genaue Werte, sondern 
nur um eine Annäherung an sie handelt. Wie folgende Aufstellung zeigt, werden 
sich diese Werte immer ähnlicher, je weiter man die Reihe fortsetzt: 


(1/2) (1/3) 2/5 3/8 5/13 8/21 13/34 usw. 
1449 135° 138928’ 13796’ 137939’. 


Bei genügender Fortsetzung der Reihe bleibt der Wert auf 137° 30’28”, der 
Limitdivergenz stehen. Selbst bei der noch ziemlich am Anfang der Reihe stehen- 
den Divergenz von 8/21 = 137° 6’ besteht nur noch ein Unterschied von etwa 24’, 
bei der nächstfolgenden von 13/34 = 137° 39’ nur noch von etwa 9’ gegen den 
Winkel der Limitdivergenz. Dieses einander immer Ahnlicherwerden des Winkels 
bei den höheren Gliedern der Scummper-Braunschen Reihe brachte sehon die 
Brüder Bravaıs auf die Vermutung, daß nur die Enddivergenz in Wirklichkeit 
bestehe, und daß es sich hinsichtlich der Angaben anderer Divergenzen um Be- 
obachtungsfehler handle. Den entwicklungsgeschichtlichen Nachweis konnten sie 
jedoch nicht bringen. Genauere Beachtung fand dieses Problem erst wieder in 
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jüngster Zeit durch Church und Hirmer (1922 und 1931), welche die Divergenz- 
verhältnisse bei Spiralstellungen einer eingehenden Nachprüfung unterzogen. 
Caurox betrachtet als maßgebend für die Beurteilung der Stellungsverhältnisse 
die Kontaktverhältnisse in der Nachbarschaft des Vegetationspunktes und führt 
sie, dieser Auffassung entsprechend, auf sich schneidende logarithmische Spiralen 
zurück, die nach dem Verhältnis der Kontaktparastichenzahlen zueinander kon- 
struiert sind. Er erhält so eine Reihe von Divergenzen, die allerdings insgesamt 
sehr nahe an die diesbezügliche Limtdivergenz herankommen. HIRMER hat, 
soweit es überhaupt möglich ist, auf Grund zahlreicher Argumente nachzuweisen 
versucht, daß die Stellungsverhältnisse am Vegetationspunkt ausschließlich den 
Limitdivergenzen folgen, und daß höchstens für die Stellung der Organe am aus- 
gewachsenen Sproß infolge sekundärer Drehung bei der Sproßentfaltung die 
höheren Divergenzen der ScHIMPEr-Braunschen Reihen Geltung haben können. 
Es ist bei drei Gliedern auf einem Umlauf der Winkel zwischen den Gliedern 
137° 30 28”, gleich dem Endglied der Reihe 2/5, 3/8, 5/13 usw., bei vier Gliedern 
auf einem Umlauf 99° 30’ 6”, gleich dem Endglied der Reihe 2/7, 3/11, 5/18 usw., 
und bei dem ziemlich seltenen Fall von fünf Gliedern auf einem Umlauf 77° 57/19”, 
gleich dem Endglied der Reihe 2/9, 3/14, 5/23 usw. Wir haben also an Stelle vieler 
verschiedener Werte nur ganz wenige, und diese genau anzugeben, was ganz er- 
hebliche Vereinfachung und auch größere Exaktheit bedeutet. 

Auch die Untersuchungen an den Ranunculaceenblüten mit schraubiger 
Organstellung haben ergeben, daß die Organe hier den Limitdivergenzen, und zwar 
meist der von 137° 30’ 28” folgen. Abb. H 11 stellt ein Schema der Organstellung 
nach dieser Divergenz dar. Was die Bevorzugung der FIBoNaccizahlen 5, 8, 13 usw. 
in den peripheren Organkategorien (Kelch bzw. Perianth und Krone bzw. Nek- 
tarien) betrifft, so hat HIRMER eingehende Erörterungen in Planta 1931 gegeben. 

Bei peripherer Anordnung einer Anzahl von Gliedern ist — Organstellung 
nach der Limiditvergenz vorausgesetzt — die relativ gleichmäßigste Organver- 
teilung allein gegeben bei Benützung der Zahlen der Frsonaccischen Reihen, für 
den Fall der Limitdivergenz von 137°30’ 28” der Zahlen 5, 8, 13 usw. Die Gründe 
dafür liegen einerseits in räumlichen, andererseits in stofflichen Momenten. Hier- 
auf näher einzugehen ist an dieser Stelle nicht nötig. Auch sei hier darauf ver- 
zichtet, die Ansicht von CHURCH zu besprechen, da auch diese in der erwähnten 
Abhandlung von Hırmer 1931 besprochen wurde. Über Sarıssury (1919), der 
die Schraubenstellungen von dreigliedrigen Quirlen ableitet, wird bei Ranunculus 
Ficaria berichtet werden, da er diese Blüte als Beispiel für seine Ansicht anführt. 

Es soll in dieser Arbeit lediglich gezeigt werden, daß tatsächlich die Ranuncu- 
laceenblüten mit schraubiger Organstellung einen besonders klaren Beweis für die 
Auffassung von Hırmer bieten, sowohl bezüglich der Bedeutung der Limitdiver- 
genz, als auch der sich aus ihr ergebenden Folgerung, nämlich der Häufigkeit 
Frsonaccischer Zahlen für die peripheren Organglieder. 

Erwähnt sei noch, daß rechts- und linksläufige Spiralen ungefähr gleich häufig 
sowohl in den untersuchten Blüten als nach Scumucker (1924) überhaupt im 
Pflanzenreich vorkommen. 


1 Die Abbildungen, auf die in diesem Abschnitt Bezug genommen wird, 
sind zum Teil bereits in der Abhandlung von Prof. Dr. Max Hırmer: „Zur 
Kenntnis der Schraubenstellungen im Pflanzenreich‘“‘, Planta 14, H. 1, 132f. (1931) 

, so daß auf nochmaligen Abdruck versichtet wurde. Der Zusatz 
H bedeutet, daß die Abbildung in der erwähnten Arbeit unter der angegebenen 
Nummer zu finden ist. 
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Caltha palustris L. (Abb. H90—H91.) 


Die Blütenhülle ist ein einfaches, in der Regel aus fünf blumenblatt- 
artigen Organen gebildetes Perianth. Eigene Zählungen und die von 
Trapt (1912) ergaben, daß nur in seltenen Fällen Abweichungen von der 
Fünfzahl vorkommen. Abb. H 91 stellt den Vegetationspunkt einer jungen 
Terminalblüte der Infloreszenz dar. Die äußeren drei Perianthblätter 
sind beträchtlich größer als die zwei folgenden. Anschließend an das 
Perianth folgen auf dem kegelförmig aufgewölbten Vegetationspunkt 
die Staubblätter und schließlich die Fruchtblätter. Daß die Organ- 
stellung hier der Limitdivergenz vort 137° 30’ 28” folgt, ist äußerst wahr- 
scheinlich. Dies ergibt sich einmal daraus, daß das theoretisch kon- 
struierte Schema der Limitdivergenz, soweit es mit dem Auge überhaupt 
verfolgbar ist, sich in Deckung bringen läßt mit den durch die Glieder 
legbaren Radien. Ferner — was für die Beurteilung der Stellung im Hin- 
blick auf die Frage, ob Limitdivergenz vorliegt oder nicht, von sehr 
maßgebendem Belang ist — ist an dem Vegetationspunkt sehr deutlich 
zu verfolgen, daß keines der Glieder mit einem anderen auf den gleichen 
Radius zu liegen kommt, und wenn man von irgendeinem Glied ausgeht, 
steht das jeweils folgende 5., 8., 13., 21., 34. abwechselnd entsprechend 
weit rechts oder links vom Radius der Mediane des ersten, wie es das 
theoretische Schema verlangt. 

Diese letztere Tatsache ist auch ein Prüfstein für die Existenz der 
Limitdivergenz an solchen Vegetationspunkten, die seitenständigen 
Blüten angehören und infolge starker Pressung in der Knospenlage einen 
mehr oder weniger elliptischen Querschnitt zeigen. Auch hier ist das 
Lageverhältnis des jeweils 5., 8., 13., 21. usw. Gliedes zu einem als 1 an- 
genommenen dasselbe, wie im theoretischen Schema. 

Zahlenverhältnisse. Das Perianth ist im allgemeinen fünfzählig. Bei be- 
sonders gut ernährten Blüten können auch bis zu zehn Perianthblätter auftreten. 
So wurden im Botanischen Garten Prag sogar bei über der Hälfte aller Blüten 
mehr wie fünf Perianthblätter gezählt. Die überzähligen Blätter setzen meist 
die Spirale der normalen fünf fort; in Fällen, wo sie es nicht tun, sind zwischen 
dem letzten normalen Blatt und dem oder den überzähligen eines oder mehrere 
Staubblätter in die Spirale eingeschaltet, wie dies auch bei Adonis und einigen 
Anemonen zu beobachten ist. Die überzähligen Blätter können auch ganz schwach 
ausgebildet sein. Die Spirale läuft also in allen Fällen ungestört durch. Wie un- 
abhängig die Organdifferenzierung von der räumlichen Plazierung der Glieder ist, 
zeigt auch der Fund GoEBELs, der nahe der Organperipherie in abnormen Fällen 
sogar fruchtblattähnliche Bildungen feststellte. Er beschreibt sie als zur Hälfte 
gelb und petaloid, die andere Hälfte war grünlich und trug an ihrem eingekrümm- 
ten Ende verkümmerte Samenknospen. Die Abgrenzung der Blütenorgane gegen 
die Laubblattregion pflegt im allgemeinen ziemlich scharf zu sein, doch ist ein 
Fall beschrieben, bei dem ein Perianthblatt am Stengel herabgerückt und ver- 
grünt war. 

Der Anschluß an die Laubblattregion ist wie bei Ranunculus (siehe dort). Die 
untersten Seitenblüten besitzen nach EICHLER (1878) zwei oder sogar mehr Vor- 
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blätter. Die weiter oben befindlichen haben nur ein Vorblatt oder gar keines. 
Bei zwei Vorblattern steht das erste Perianthblatt schräg gegenüber dem B-Vor- 
blatt, bei nur einem Vorblatt diesem schräg gegenüber, und beim Fehlen des Vor- 
blattes schlieBt es sich spiralig an das Tragblatt an. Die Vorblatter tragen ihrer- 
seits in ihren Achseln wieder Blüten, und zwar ist auch hier das jeweilige a-Vor- 
blatt geférdert wie bei Ranunculus (siehe dort!). 


Trollius L. (Abb. H92—H99.)? 


In Bezug auf die diagrammatischen Verhältnisse unterscheidet sich diese 
Gattung von Caltha einerseits dadurch, daB bei der Mehrzahl der Formen das 
Perianth reichgliedriger ist, andererseits, daB bei fast allen Arten zwischen dem 
Perianth und den Staubblattern noch Honigblatter vorhanden sind. Lediglich 
bei der Sektion Calathodes, z. B. bei Tr. palmatus Hoox. f. et Toms. fehlen die 
Honigblatter überhaupt und es folgen auf die etwa in der Fünfzahl vorhandenen 
Perianthblatter sofort die Sporophylle. 

Zur entwicklungsgeschichtlichen Untersuchung konnten nur Formen mit 
Perianth und Honigblattern verwendet werden aus der Sektion Eutrollius. 

Trollius europaeus L. (Zahlenwerte siehe Tabelle A 1). Die Unbestimmtheit 
erreicht hier einen hohen Grad. Als Durchschnitt fiir die Perianthblatter er- 
rechnet sich 10, welche Zahl auch am meisten auftritt. Die benachbarten Werte 
10 und 12 sind auch noch häufig, dann folgt gleichmäßig rasche Abnahme nach 
beiden Seiten. Ähnlich verhalten sich die Honigblätter, bei denen die Zahl 9 den 
Vorzug hat. Tabelle A 1b führt einige Einzelwerte an. In Beispiel 4 sind für die 
am häufigsten auftretenden Blüten mit 11 Perianthblättern die Durchschnitte 
für die übrigen Organe berechnet und man sieht, daß sich auch diese sehr nahe 
an den Gesamtdurchschnitt halten. Während Beispiele 1, 5 und 7 Vermehrung 
bzw. Verminderung aller Organgruppen zeigen, hat in 2, 3 und 6 Vermehrung der 
Perianthblätter Verminderung der Honigblätter zur Folge und umgekehrt. In 
Tabelle A Ic ist das gesamte Zahlenmaterial nach der Zahl der Staubblätter ge- 
ordnet und dann in drei Gruppen geteilt worden. In einer Organkategorie reicher 
oder ärmer entwickelte Blüten pflegen also, wenigstens im großen und ganzen, 
auch in den anderen Organen gleichlaufende Verminderung oder Vermehrung zu 
erfahren. Vorliegende Zählungen wurden an Pflanzen aus dem Alpenvorland 
vorgenommen. 

Bei solchen aus etwa 2500 m Höhe (Schlernplateau) finden wir in allen Organ- 
gruppen erhebliche Reduktionen, und zwar geht mit stärkerer Abnahme einer 
Gruppe im allgemeinen eine Verminderung der übrigen parallel, wenn auch ge- 
legentlich noch die Perianth- und Honigblattzahl normale Werte im Gegensatz 
zu den immer reduzierten Sporophyllen zeigen kann (siehe Tabelle A 1d). 

Die Unbestimmtheit der Ausmaße der Blüte drückt sich auch in mangelnder 
„Separation‘ aus. Es fehlt die scharfe Trennung von der vegetativen Region. 
Die Laubblätter verkleinern und vereinfachen sich gegen die Blüte zu immer 
mehr. Das oberste Laubblatt kann, trotzdem es noch durch ein Internodium von 
der Blüte getrennt ist, bereits petaloid ausgebildet sein. Die Perianthblätter 
zeigen eine, von außen nach innen abnehmende Zähnelung und manchmal auch 
leichte Grünfärbung des Randes. Zwischenbildungen zwischen Honigblättern 
und Staubblättern wurden beobachtet mit einem röhrenförmigen Filament, an 
dem oben eine schwach entwickelte Anthere saß. Die an Hand der Abb. H 92 und 


1 In der gen. Abh. von Hırmer 1931 steht irrtümlich die Abb. 99 falsch; 
sie ist um 90° nach oben zu drehen, so daß das (fälschlicherweise transversal 
und rechts liegende) Perianthblatt 2 mit seiner Mediane senkrecht steht. 
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H93 zu zeigende kontinuierliche Aufeinanderfolge der Organkategorien findet 
auch äußerlich in diesen Ubergangsbildungen ihren Ausdruck. 

Entwicklungsgeschichte. Direkt an die Spirale der Laubblätter 
schließt sich die der Perianthblätter an (Abb. H 92). Die Laubblattanlagen 
sind daran erkenntlich, daB sie schon in frühen Stadien den Beginn der 
zerteilten Blattspreite wahrnehmen lassen. Eine Verschiedenheit in der 
Stellung der fünf äußeren Perianthblätter gegen die weiter innenliegenden, 
wie sie EICHLER (1878) bemerkt haben will, liegt nicht vor, noch weniger 
aber trifft die Behauptung zu, daß ,,schroff abgesetzt‘ gegen die 
Perianthblätter die Honigblätter folgen. Im Gegenteil sind infolge der 
Einheitlichkeit der Grundspirale die relativen Größenunterschiede 
zwischen den äußersten Honigblättern und den innersten Perianth- 
blättern so gering, daß eine Unterscheidung schwer zu treffen ist und 
man nur nach der mutmaßlichen Zahl der Perianthblätter angeben kann, 
was bereits Honigblatt oder noch Perianthblatt ist, wie Abb. H 92 und H 93 
in der Gegend der Organe 11 folgende zeigen. Auch zwischen den Staub- 
blättern und den vor ihnen erscheinenden Honigblättern sind keinerlei 
Größenunterschiede wahrzunehmen. Die Staub- und Fruchtblätter 
setzen die Spirale nach der Limitdivergenz lückenlos fort. 

Trollius patulus Sauis8. schließt sich hinsichtlich seiner Zahlenverhältnisse 
ziemlich eng an Tr. europaeus an. Im Gegensatz zu diesem, bei dem Seitenblüten 
selten sind, finden sich hier am blühenden Sproß außer der endständigen Haupt- 
blüte in etwa 2/, der Fälle zwei Seitenblüten, sonst eine (Zahlenverhältnisse siehe 
Tabelle A 2). 

Die Hauptblüte ist in allen Organkategorien am reichgliedrigsten, darauf 
folgt die untere Seitenblüte, die auch unmittelbar nach der Terminalblüte sich 
entfaltet; die zwischen beiden stehende, höher inserierte Seitenblüte zeigt sich 
am meisten reduziert und blüht zuletzt auf. Im ganzen bestehen ziemliche 
Streuungen nach oben und unten um den Durchschnittswert, besonders bei den 
Nektarien der Seitenblüten. 


Die Entwicklungsgeschichte der Blüte ist im wesentlichen dieselbe 
wie bei Tr. europaeus. Wie dort ist innerhalb der insgesamt nach der 
Limitdivergenz von 1371/,° angeordneten Organanlagen die Grenze der 
einzelnen Organkategorien an Hand von Größenunterschieden nicht ge- 
nau wahrzunehmen (Abb. H 94). 


Da die im folgenden zu beschreibenden Formen entwicklungsgeschichtlich 
im wesentlichen dasselbe Bild ergeben, sollen nur noch die Zahlenverhältnisse zur 
Behandlung kommen. 

Trollius asiaticus L. weist die höchsten Werte auf. Die Blüten stehen selten 
einzeln, meist entspringen unter der Terminalblüte noch eine oder seltner zwei 
Seitenblüten, von denen die untere vor der oberen aufblüht (Zahlenverhältnisse 
siehe Tabelle A 3). 

Im Perianth treten auffallend häufig Zahlen der Frsonacct-Reihe auf, die 
bestmögliche Raumverteilung gewährleisten, wie HIRMER 1931 dargelegt hat, und 
zwar bei der Hauptblüte 21, bei den Seitenblüten 13 (Abb. H95 und H 96). Bei 
den Nektarien ist eine Bevorzugung irgendeiner Zahl nicht wahrzunehmen. Die 
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Zahlen aller Organe nehmen mit der Aufblühfolge ab; bei den Fruchtblättern 
liegt sogar die beobachtete Höchstzahl einer Seitenblüte noch unter der niedrig- 
sten einer Hauptblüte. 

Trollius Ledebouri Rous. In den Achseln zahlreicher Laubblätter ent- 
springen Seitensprosse erster Ordnung, die ihrerseits wieder solche zweiter Ord- 
nung in größerer Zahl hervorbringen. (Zahlenverhältnisse siehe Tabelle A 4.) 

In jeder Beziehung am reichheltigsten zeigen sich die Blüten des Haupt- 
sprosses, dann folgen die Terminalblüten von Seitensprossen erster Ordnung, 
diesen die Seitenblüten zweiter Ordnung, wobei besonders groß der Unterschied 
in den Zahlen der Honigblätter ist. Im Gegensatz zu Tr. europzeus und Tr. asiati- 
cus, wo jeweils Perianthblattzahl und Honigblattzahl sich nicht sehr wesentlich 
unterscheiden, ist hier das Perianth ziemlich reduziert, allerdings bei den im 
Münchener Botanischen Garten gewachsenen Exemplaren nicht auf fünf, wie 
es PRANTL (1891) angibt. Die Honigblätter können dagegen sehr reichlich ent- 
wickelt sein. Wie im Falle des Auftretens von acht Perianthblättern und 21 
Honigblättern eine vergleichsweise günstige Raumverteilung eintritt, zeigt 
Abb. H 98. 

Eine Übergangsbildung von der Laubblattregion zur Blütenregion bildete ein 
völlig gegliedertes Laubblatt, das an seinem Grunde gelb war. Wie bei den ande- 
ren Arten sind auch hier die Perianthblätter am Rande leicht gezähnelt. 

Trollius laxus SaLısg. hat die bei Tr. Ledebouri bereits vorhandene Reduk- 
tion des Perianths ziemlich extrem durchgeführt, insofern als hier immer die Zahl 
fünf auftritt (Abb. H 99). 

Zahlenwerte siehe Tabelle A5. Das Verhältnis der Perianthblattzahl zur 
Honigblattzahl ist annähernd dasselbe wie bei Tr. Ledebouri; Staubblattzahlen 
und Fruchtblattzahlen sind ebenfalls vermindert. 

Vermittelnd zwischen Trollius Ledebouri und Tr. laxus steht 

Trollius pumilus D. Don, bei dem gelegentlich im Bereich des Perianths und 
der Nektarien noch Zahlen wie bei Tr. Ledebouri erreicht werden, sehr häufig 
aber eine starke Reduktion des Perianths bis auf die Zahl fünf durchgeführt ist 
(Zahlenverhältnisse siehe Tabelle A 6). Die Zahl der Honigblätter ist sehr wenig 
konstant. Bei den Blüten mit reichlicher entwickeltem Androeceum ist gleich- 
zeitig auch das Gynaeceum zahlreicher. Jedoch fallen höhere Werte hier nicht 
zusammen mit höheren Werten im Perianth. Eine Blüte zeigte besonders ab- 
norme Verhältnisse, nämlich P 8 N 26! A9! G5. Auch diese Erscheinung der 
Vertretung einer Organgruppe durch eine andere ist ein Zeichen des labilen 
Diagramms. 

Zusammenfassung. Die Gattung Trollius stellt eine Gruppe dar, in der 
das Diagramm in jeder Weise sehr veränderlich ist. Alle Organe ent- 
stehen in einer, an die der Laubblätter unmittelbar anschließenden 
Spirale nach der Limitdivergenz. Die Trennung der einzelnen Organ- 
gruppen gegeneinander ist sehr unscharf. Es treten Übergangsbildungen 
zwischen vegetativer und Blütenregion häufig auf, und der Wechsel der 
Organdifferenzierung in den Blüten sogar ein und derselben Art findet 
an ganz verschiedenen Stellen statt, so daß sich große Streuungen in den 
Zahlenverhältnissen ergeben. Größere Konstanz zeigen nur die im 


Perianth reduzierten Formen. 
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Tabelle A: Trollius L. 
1. Trollius europaeus L. 
a) Perianth: 10,9 im Durchschnitt; schwankend zwischen 21 und 8 


Zahl des Perianths: 21 18 17 15 14 13 12 11! 10 9 8 
» „ Blüten: OS u ee De Da Fe. de aa. 


Honigblätter: 9,25 im Durchschnitt, schwankend zwischen 19 und 4 


Zahl der Honigblätter: 19 17 14 13 12 11 10 9! 8 7 6 5 4 
» n» Blüten: LIT SE 2 Fo D 3.1 
Staubblätter: 121 im Durchschnitt, schwankend zwischen 171 und 82 
Fruchthlätter : 23 ” ” ” ” 40 ” 10 
b) P N LE G 
L 21 17 151 40 
2. 18 8 117 17 
3. 17 7 115 25 
4. 11 9,5 125 24 errechneter Durchschnitt 
5. 9 9 109 18 Pr „ 
6. 8 13 134 27 
3 8 5 109 14 
c) Für Staubblattzahlen von 171—125: P= 11; N= 9,85; G= 28,6 
” ” ” 124—111: P= 11,6; N= 9,4; G= 20,4 
” ” » 110— 82: P= 9,1; N= 85; G= 19,2 
d) Formen aus dem Hochgebirge. 
Perianth: 10 im Durchschnitt, schwankend zwischen 15 und 7 
Zahl des Perianths: 15 14 13 12 11 10! 9 8 7 
» » Blüten: ee meer Be Ter 1 6 € 1 
Honigblätter: 7 im Durchschnitt, schwankend zwischen 11 und 4 
Zahl der Honigblätter: 11 10 9 8 7 6 5 4 
» » Blüten: 221205 S Sak 
Staubblätter : 86 im Durchschnitt, schwankend zwischen 115 und 55 
Fruchthlätter : 13 „ a FA ® Ms 9 
P N A G 
Ei 15 11 102 14 
2. 14 10 100 19 
3. 10 7 87 12,5 errechneter Durchschnitt 
4. 8 5 9 10 
5. 8 4 79 9 
6. 7 5 72 13 
2. Trollius patulus SALISB. 
Perianth: 
Bei allen Blüten insgesamt: 11 im Durchschn., schwankend zwischen 16 und 7 
» Hauptblüten: In. a Fr Ar mes. 11 
Zahl des Perianths . . . . 16 15 13 12! 11 
vo WERE . 5 Sa 11 BaD Br sd 


Bei Seitenblüten insgesamt: 10 im Durchschn., schwankend zwischen 13 u. 7 
„ Blütenständen mit 2 Seitenblüten verteilen sich die Werte wie folgt: 
Zahl der Perianthblätter . . . . . . 2:32 pete 
» » unteren Seitenblüten . . . . 1 7! 5 1 — 
» » oberen pa i te JA 81... Hr | 
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Tabelle A: Trollius L. (Fortsetzung). 
2. Trollius patulus SaLıse. 


Honigblätter : 
Bei allen Blüten insgesamt: 16,5 im Durchschn., schwank. zwischen 22 und 8 
„ Hauptblüten . . . .. 19 „ 2 a SPP, M 
Zahl der Honigblätter. . . . . . . . . . . 21 20 19 18 17 11 
ST re D + + = né lt SE laut Or 


Bei Seitenblüten insgesamt: 15 im Durchschn., schwankend zwischen 22 und 8 
Bei dreiblütigen Infloreszenzen : 


Honigblätter. . . . . . . 22 21 20 19 18 17 16 14 13 12 11 
Untere Seitenblüten ... 1 2 2 11 1 2 3 — 1] 
Obere ” ee Sl IS sees 2 fo 8 F 1! 
Staubblätter : 
Bei allen Blüten insgesamt: 131 im Durchschn., schwank. zwischen 170 und 96 
» Hauptblüten. . . . . 148 ,, a ba 170 ,, 119 
Bei Seitenbliiten insgesamt: 123 im Durchschn., hs zwischen 150 und 96 
Bei dreiblütigen Infloreszenzen : 
Untere Seitenblüte . . . . 129 im Durchschnitt, zwischen 150 und 111 
Obere ” 7e RS ” ” ” 135 ” 106 
Fruchtblätter : 
Bei allen Blüten insgesamt: 26 im Durchschnitt, zwischen 36 und 14 
» Hauptblüten . . . . . 29 „ „ ™ 36 „ 23 
» Seitenblüten . . . . . 24 „ ” „ 30 „ 14 
Bei dreiblütigen Infloreszenzen: 
Untere Seitenblüte . . . . 25 im Durchschnitt, zwischen 30 und 20 
Obere ” le À Us ” PR 28 „ 18 
Einzelbeispiele: 
P N A G 
Hauptblüte. . . . . . . 12 21 170 36 
Untere Seitenbliite . . . 10 16 135 25 
Obere ” ae 17 145 26 
Hauptblüte. . . . . . . 11 18 145 30 
Untere Seitenblüte . . . 9 14 106 24 
Obere „ NEED 20 127 25 
3. Trollius asiaticus L. 
Perianth : 
Bei allen Blüten insgesamt: 15,5 im Durchschnitt, zwischen 21 und 10 
» Hauptblüten . . . . . 19,5 ,, ” ” 21 „ 14 
„ Seitenblüten . . . . . 12,5 „ % 13 ,, 10 


Zahl der Perianthblätter . . 21! 20 18 14 13! 12 11 10 
3 


» » Hauptblüten . . . 6! 3 1 — — — — 
” ” Seitenblüten . . . — — 12! 2 2 1 
Honigblätter : 
Bei allen Blüten insgesamt: 17 im Durchschnitt, zwischen 21 und 11 
„ Hauptblüten. . . .. 18,5 „ és = 21 „ 14 


, Seitenblüten . . . . . er Pr en m... D 
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Tabelle A: Trollius L. (Fortsetzung). 
3. Trollius asiaticus L. 


Honigblätter : 
Honigblätter. . . . . . . 21 20 19 18 17 16 15 14 13 12 11 
Hauptblüten. . . . . . . ee a ae ee et ee ES 
Seitenblüten. ...... — — 3 12 3-— 3 1 3 1 
Staubblätter : 
Bei allen Blüten insgesamt: 127 im Durchschnitt, zwischen 151 und 102 
» Hauptblüten . . . . . 138 ,, jé se 151 „ Ais 
» Seitenblüten . . . . . 116 ,, = > 129 „ 102 
Fruchtblätter : a 
Bei allen Blüten insgesamt: 34 im Durchschnitt, zwischen 51 und 16 
„ Hauptblüten. . . . . 45 ,, ” „ 51 „ 39 
„ Seitenblüten . . . . . 26 ,, ” ” 38 „ 16 
Einzelbeispiele: 
N A G 
EEE LTE 21! 19 128 48 
Untere Seitenblüte. . . . . . . . . 13! 14 113 30 
Obere BAY st be x Eat LS 13! 19 124 38 
Ron, lo lin 21! 18 147 51 
OR PE 13! 17 120 16 
4. Trollius Ledebouri Rous. 
Perianih: 
Bei allen Bliiten insgesamt. . . 8 im Durchschnitt, zwischen 11 und 5 
„ endständigen Blüten. . . . 8,5 ,, > > D On D 
„ Seitenblüten 1. Ordnung. . 8 „ = > m , © 
je ss 2. ” > > AR oe de Br 5 
Zahl der Perianthblätter . . . . . . . . i we 9 8 ae) 5 
» » endständigen Blüten » + OC D 2! 1 
» Seitenblüten 1. Ordnung. .... 2 3 2 6 5 2 — 
” » „ 2. ” Cie oe 5 .. 2-4 
Honigblätter : 
Bei allen Blüten insgesamt. . . 21 im Durchschnitt, zwischen 30 und 14 
» endständigen Blüten . . . 25,, ” ” 30 „ 21 
» Seitenblüten 1. Ordnung. . 22 „ “ ec + 18 
” Pr 2. 6 a ” a Er 5) ae 
Zahl der Nektarien: 30 29 28 27 26 25 24 23 22 21 20 19 18 17 16 15 14 
» 4. endst. BL... 1 13 44 st 1 1— §———-—-—-—--— 
SblL. 1. Ordng. . . . — — — — 2—— 2 84 2 1l— — — — — 
SR 2 2 ——— 1 4 3 4 210! 3 
Staubblätter : 
Bei allen Blüten in.gesamt. . . 168 im Durchschnitt, zwischen 233 und 119 
» endständigen Blüten . . . 19 „ FR > 233 „ 157 
„ Seitenblüten 1. Ordnung. . 177 „ „ » 213 „ 154 
is 7 deck. « Mm = » 180 „ 119 
Fruchtblätter : 
Bei allen Blüten insgesamt. . . 32 im Durchschnitt, zwischen 52 und 15 
» endständigen Blüten . . . 40 „ pa Pr 52 „ 29 
» Seitenblüten 1. Ordnung. . 33 „ ‘i 40 ,, 23 


PR ” 2. jr u  RBin + Pr 35 „ 15 
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Tabelle A: Trollius L. (Fortsetzung). 


5. Trollius laxus SaLıs®. 
Perianth: immer 5 
Honigblätter: 16 im Durchschnitt, zwischen 18 und 13 


Zahlder Honigblätter. . . . - . : 2 2 . 20 2020 18 16 15 14 13 

US. ae ie rt 3 5! 1 1 1 
Staubblätter: 90 im Durchschnitt, zwischen 101 und 80 
Fruchtblätter: 15 „ ” oe 19 ,, 10 


6. Trollius pumilus D. Don. 
Perianth: 6 im Durchschnitt, zwischen 11 und 5 


pe ae ee ee ee ee . » D & + Eu 
RR le bs, oe ees bs 8 oe 1 ét EE M 
Honigblätter: 11 im Durchschnitt, zwischen 13 (26) und 7 
Zahl der Honigblätter. . . . . . . . . 26 13 12 11 10 9 7 
0 a © 0 «+ 04 PEUX pee £ 3 7! 8 Fr 3 
Staubblätter : 103 im Durchschnitt, zwischen 166 und 62 (9) 
Fruchtblätter: 11 ,, ” ” SG 


Anemonopsis macrophylla Stes. et Zucc. (Abb. 1—2.) 


Anemonopsis macrophylla besitzt im Diagramm der äußeren Teile Ähnlichkeit 
mit Trollius, nur daß an Stelle der Nektarien hier Staminodien treten. Die 


Abb. 1 u. 2. Anemonopsis 
macrophylla SIEB. et Zucc. 


Abb. 1. Mikrotomschnitt durch 
eine junge Blüte. 1 Perianth, 
anschlieBend Staminodien und 
Staubblätter, von 14 ab deut- 
lichkeitshalber nicht numeriert. 
Die eingezeichneten Radien 
gehen durch die Organe 3 (0+3), 
8 (5+3), 11 (8+8), 16 (13+3), 24 
(21+3), 37 (84+ 3), 58 (55 +3). 
Vergr.18f. — Abb. 2. Anschluß 
der nurinZweizahl vorhandenen 
Fruchtblätter an die innersten 
Staubblätter. Vergr. 46 f. 





Abb. 1. 


Blätter der Blütenhülle sind außen derb und werden nach innen zu zarter und 
kleiner. Sie breiten sich bei der Entfaltung aus, während die kleinen Staminodien 
die Staubblätter umschließen. Die Staminodien sind petaloid ausgebildet und 
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zeigen nur gelegentlich durch schwache Ausrandung ihren Zusammenhang mit 
den Staubblattern an. Ubergangsbildungen wurden jedoch nicht beobachtet. 
Unter zehn Bliiten fanden sich drei mit zehn, vier mit neun und drei mit sieben 
Perianthblättern. Staminodien fanden sich vierzehn bei drei, zwölf bei vier und 
elf, zehn und neun bei je einer Bliite; Staubblatter im Durchschnitt 95, zwischen 
106 und 91, Fruchtblatter eins bis drei, meist zwei. 

Die Anordnung der Organe (Abb. 1) ist spiralig nach der Limit- 
divergenz. Bei kleineren Abweichungen von den theoretischen Radien ist 
zu bedenken, daB die Organe nicht an ihrer Einsatzstelle getroffen wer- 
den, sondern höher, so daß sie durch die Druckverhältnisse in eine etwas 
schräge Lage gebracht werden können. An die 13 Staminodien, deren 
spiralige Anordnung unschwer aus der Deckung zu ersehen ist, schließen 
sich die Staubblätter an. Ihre genaue Lage nach der Limitdivergenz 
kann aus oben erwähnten Gründen gleichfalls nicht mehr verlangt wer- 
den; zudem wurde die Behauptung der genauen Stellung nach der Limit- 
divergenz nur für die Organanlagen am Vegetationspunkt aufgestellt. - 
Die zwei Fruchtknoten stehen sich nicht gegenüber, auch nicht in dem 
vorliegenden, schon ziemlich alten Stadium, sondern konvergieren nach 
einer Seite und schließen so deutlich an die Spirale der Staubblätter an 
(Abb. 2). 

Helleborus L. (Abb. H57—H63.) 

Diese Gattung zeigt noch die Unbestimmtheit in der Zahl der Honigblätter, 
während das Perianth bereits in der Fünfzahl fixiert ist. Während die Arten der 
Section Scapigeri nur einen wenigblütigen Stengel aufweisen, besitzt die 

Sektion Caulescentes eine größere Zahl von Laubblättern am oberirdischen 
meist holzigen, vielblütigen Stengel. Zur letzteren gehört: 

Helleborus foetidus L. Zahlenwerte siehe Tabelle B 1. Während, wie schon 
erwähnt, die Fünfzahl im Perianth konstant ist, tritt sie bei den Honigblättern 
zwar sehr häufig, aber nicht durchwegs auf. Die Fruchtblattzahl ist, wie auch bei 
den Arten der anderen Section ganz bedeutend gegenüber den vorher besproche- 
nen Gattungen auf etwa drei vermindert. Abb. H63 zeigt das Diagramm einer 
Blüte, wie sie am häufigsten auftritt. 

Entwicklungsgeschichte. Die Perianthblätter bilden sich zu zwei 
größeren und drei kleineren in Spiralstellung nach der Limitdivergenz 
(Abb.H 57). Die Abweichung einer oder beider der kleineren Blattanlagen 
(z. B. Perianthblatt 4 in Abb. H57) von der idealen Stellung ist darauf 
zurückzuführen, daß beim Fortschreiten des Wachstums die Blätter 
mehr oder weniger in die Mitte der Lücken sekundär gerückt werden 
(vgl.auch Abb. H 59 bei H.olympicus). An die Perianthblätter schließen 
sich fortlaufend in der Spirale die Honigblätter und Staubblätter an, die 
im abgebildeten Stadium der Größe nach voneinander nicht unter- 
schieden werden können. Die Differenzierung tritt erst ziemlich spät ein. 
Abb.H58 zeigt den oberen Teil des Sporophylikegels. Die innersten drei 
Organe werden zu Fruchtblättern. Wie die Abbildung zeigt, ergeben die 
Organe die Kontakte 13, 8 und auch 5 (vgl. HIRMER 1931). Im Laufe des 
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Weiterwachstums verschwindet die Stellung mit zwei größeren und einer 
kleineren Lücke zwischen den Fruchtblättern, da sie sich gleich stark ent- 
wickeln und den zur Verfügung stehenden Raum gleichmäßig bean- 
spruchen werden. — Die Blüten weisen den gewohnten Dicotylenan- 
schluß auf: Tragblatt und zwei verschieden hoch stehende Vorblätter, 
wobei schräg zum ß-Vorblatt das erste Perianthblatt steht (Näheres 
darüber siehe bei Ranunculus). 

Sektion Scapigeri: Infolge der großen Ähnlichkeit im Bau der Arten sei hier 
stellungsmorphologisch 

Helleborus olympicus Lo. beschrieben. Die Blütenachsen tragen außer der 
Terminalblüte meist eine oder zwei Seitenblüten, von denen die untere vor der 
oberen aufblüht. (Zahlenwerte siehe Tabelle B 2.) 

Das Perianth ist ausschließlich fünfzählig. Die Honigblätter sind in der 
Hauptblüte am reichsten vertreten (18—13, meist 14), während sie in den Seiten- 
blüten so ziemlich in der gleichen Zahl vermindert auftreten (16—12, meist 13). 
Die Staubblattzahl ist in den Seitenblüten ebenfalls vermindert, jedoch ist eine 
Bevorzugung der unteren Seitenblüte, wie z.B. bei T'rollius, nicht festzustellen. 


Entwicklungsgeschichte. Die Laubblätter stehen spiralig, die zwei 
obersten tragen meist im gewohnten Anschluß Seitenblüten. Das auf das 
innerste Laubblatt I folgende Organ 1 stellt das erste Perianthblatt einer 
Terminalblüte dar. Über die Verschiebuung der Perianthblätter 4 und 5 
vergleiche bei H. foetidus. Alle 13 in Abb. H59 sichtbaren Organe 
dürften wohl zu Honigblättern werden, da diese hier meist in größerer 
Zahl vorhanden sind. 


Helleborus atropurpureus ScuuLt. Der Blütenstand besteht aus einer End- 
blüte, unterhalb derer meist zwei Seitensprosse abzweigen, die ein- oder mehr- 
blütig sein können. Zuerst entfaltet sich die Terminalblüte, dann folgt die untere 
Seitenblüte, dann die obere. An verzweigten Seitenblüten liegen die Verhältnisse 
analog. (Zahlenwerte siehe Tabelle B 3.) 

Die Endblüten, auch die der Seitensprosse, zeigen die größte Zahl an Staub- 
blättern (94 im Durchschnitt), während diese in der Reihenfolge des Aufblühens 
abnehmen (86 und 73, bzw. 67). Etwa umgekehrt verhält es sich mit den Honig- 
blättern, die in den Seitenblüten in höherer Zahl (18) auftreten als in der Ter- 
minalblüte (15). Diese gegenläufige Verschiebung war bei fast allen untersuchten 
Blütenständen wahrzunehmen. Bevorzugung einer bestimmten Zahl war nicht 
zu beobachten. Abb. H 60 zeigt das Diagramm einer endständigen Blüte, Abb. H 61 
das einer Seitenblüte mit weniger Staubblättern und der maximal in Seitenblüten 
auftretenden Zahl von 21 Honigblättern, welch letztere die günstige Raumver- 
teilung bei Auftreten in einer FıBonaccızahl zeigen. 

Konstanz auch in der Zahl der Honigblätter finden wir bei Helleborus multi- 
fidus Vis. Er zeigt Verzweigung und Aufblühfolge wie H. olympicus (Zahlen- 
werte siehe Tabelle B4). Honigblätter treten überwiegend in der Achtzahl auf, 
wobei gelegentlich das Auftreten von fünf größeren und drei kleineren Lücken zu 
beobachten ist, wie es der Stellung nach der Limitdivergenz entspricht (vgl. 
Hırmer 1931). Die Staubblattzahl ist in der Endblüte höher als in den Seiten- 
blüten. Eine Blüte mit nur vier Perianthblättern hatte auch nur sieben Honig- 
blätter. In der Lücke, in der das fünfte Perianthblatt fehlte, befand sich ziemlich 
nahe an der Blüte ein kleines Laubblatt als Überleitung zur vegetativen Region. 
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Nicht so weit fixiert in der Zahl sind die Nektarien bei Helleborus niger L. 
(Abb. H62). Jede Pflanze besitzt in einiger Entfernung von der Endbliite zwei 
schuppenférmige Hochblatter. Meist ist der Stengel einbliitig, selten zwei- bis 
dreibliitig. In dem mir zur Verfiigung stehenden Material von der Kneifelspitze 
bei Berchtesgaden fanden sich leider nur einblütige Pflanzen. (Zahlenwerte siehe 
Tabelle B 5.) Die Zahl 13 ist bei den Honigblattern auffällig bevorzugt. Uber- 
gänge zwischen Perianthblättern und Honigblättern weisen zwar die Größe eines 
Honigblattes auf, sind aber weiß gefärbt und nicht zweilippig. Die Vertretung 
von Staubblättern durch Honigblätter erfolgte besonders zahlreich bei einer Blüte, 
die unverhältnismäßig viel (19) Honigblätter zeigte. Diese waren hier ziemlich 
ungleichmäßig, zum Teil unnormal lang und dünn entwickelt. 

Die Stellungsmorphologie, die genau derjenigen der anderen Helle- 
borus-Arten entspricht, wird von CHURcH (1908) besprochen, der, seiner 
Organstellungstheorie folgend, das Hauptgewicht auf die 8 und 13 Kon- 
taktparastichen bei den Staubblättern legt, die jedoch von ganz sekun- 
därer Bedeutung und eine Folgeerscheinung der Limitdivergenz sind, 
da ihre Zahl lediglich vom Verhältnis der Organgröße zur relativen Größe 
des Vegetationspunktes abhängt. Da sich natürlich das Perianth nicht 
in dieses System einordnet, gibt CHUROK einen, nicht näher festzustellen- 
den Wechsel der Stellung beim Übergang vom Perianth zu den Sporo- 
phyllen an. 

Zusammenfassung. Die Gattung Helleborus hat das Perianth als 
Schauapparat ausgebildet von meist weißer, auch roter oder grüner 
Farbe. Es ist bei normalen Blüten ausschließlich fünfzählig. Ihm folgen 
lückenlos in der Spirale nach der Limitdivergenz zweilippige, röhrige 
Nektarien und die Sporophylle. Die Zahl der Nektarien ist bei den ver- 
schiedenen Arten verschieden. Die FrBonAoctzahlen 5, 8, 13 sind zwar 
bevorzugt, aber nicht in dem Maße, wie EıoHLErR (1878) angibt. 


Tabelle B: Helleborus L. 
1. Helleborus foetidus L. 


Perianth: immer 5 
Honigblätter: 5,7 im Durchschnitt, zwischen 8 und 4 


Zobl der Honigblälten., . Si... ia oc De sie + Sn D 4 

ES RP ES PE Fr we 2 
Staubblätter : 41 im Durchschnitt, zwischen 47 und 31 
Fruchtblätter : _ bs FA oy "8 


2. Helleborus olympicus Lot. 
Perianth: immer 5 


Honigblätter : 
Alle Blüten insgesamt. . . . . 14 im Durchschnitt, zwischen 18 und 12 
ee eee ee 5 14,5 ,, PA on 16 1 
a ee er 13,5 ” ” ” 16 ” 12 
Zahl der Honigblätter. . . . . . . . . . 18 17 16 15 14 13 12 
D 2 INT D 6 2 à tar 1 — 2 4 6! 5 — 
6 ON. nn. ds — — 1 6 2 10! 3 


Planta Rd. 17 22 
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Tabelle B: Helleborus L. (Fortsetzung). 
2. Helleborus olympicus LDL. 


Staubblätter : 
Alle Blüten insgesamt. . . . . 71 im Durchschnitt, zwischen 91 und 52 
L am? ne a u 75 ”» ” ” 91 ” 65 
Untere Seitenblüten ..... 69 ,, ” ” 81 „ 55 
Obere PR onde corse ” ” 72.0. & 
Fruchtblätter: 4 im itt, zwischen 6 und 3 
3. Helleborus atropurpureus ScHULT. 
Perianth: immer 5. 
Honigblätter: 
Alle Blüten insgesamt. . . . - 17 im Durchschnitt, zwischen 21 und 12 
Hauptsproß-Endblüte. . . . . 15 ,, ” a 19 „ 12 
HauptsproB, untere Seitenbliite 18 ,, ” . a „ aM 
” obere „ 18 „ v0 ‘0 21 „ 16 
SeitensproB, Endblüte . . . . 16,, ” 9» Ria 16 
» Seitenblüte. . . . 17 „ se pes 18... 16 
Zahl der Honigblätter . . . 21 20 19 17 16 15 14 13 
Hauptsproß, Endblüte . . . . — — 1 EE DE |: 
” untere Seitenblüte 1 1 3 NT Ur — 
‘a obere Seitenblüte 3 6! — 3 2 — — — 
SeitensproB, Endblüte sur 1 MLD 4 eee 
” Seitenbliite — — — 1 1 1 — 
Staubblätter : 
Alle Blüten insgesamt. . . . . 84 im Durchschnitt, zwischen 99 und 54 
Hauptsproß, Endblüte . . . . 94 „ >. sh 99 ,, 90 
4 untere Seitenblüte 86 ,, ei : 96 „ 70 
” obere pr 73 ,, „ » 92 „ 54 
Seitensproß, Endblüte ae 94 ” ” ” 99 99 86 
” Seitenblüte . . . 67,, = pa 74 „ 62 
Fruchtblätter: meist 3 und 4, zwischen 5 und 2 
Beispiel eines Blütenstandes : 
P N A G 
Hauptsproß-Endblüte. . . . . 5 15 95 3 
ss untere Seitenblüte 5 18 64 3 
à obere Seitenblüte 5 19 88 4 
SeitensproB, Endblüte. . . . 5 16 92 4 
a Seitenblüte. . . 5 14 70 5 
4. Helleborus multifidus Vis. 
Perianth: normal 5 
Honigblatter: normal 8, unter 13 Blüten 11 mit 8 und 2 mit 7 Honigbl. 
Staubblatter: 52 im Durchschnitt, zwischen 59 und 40 
Fruchtblatter: 3 und 2 
5. Helleborus niger L. 
Perianth: immer 5 
Honigblatter ........ 13 im Durchschnitt, zwischen 19 und 11 
Zahl der Honigblätter. . . . . . . . . . . 16 15 14 13 12 
oT 4 > 6 » 2 M à + ec à 6 6 8 22! 3 
Staubblätter. . . . . . . . . 86 im Durchschnitt, zwischen 109 und 57 
Fruchtblätter . . . . . . . . 6 ,, “ 5 Fr 
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Nigella L. (Abb. H100—H108.) 

Diese Gattung setzt die bei Helleborus multifidus fast erreichte Fixierung in 
den Zahlen 5 und 8 noch weiter fort. 

Sektion Eunigella. 

Nigella sativa L. (Zahlenwerte siehe Tabelle C 1.) Während das Perianth 
ziemlich auf der Fünizahl bleibt, zeigen die Honigblätter eine geringe Streuung 
nach oben und unten. Ein Zusammenhang zwischen Zahl der Honigblätter und 
Zahl der Staubblätter konnte nicht festgestellt werden. Übergänge zwischen einer 
Region zur anderen bestehen. So waren in einem Falle das äußerste Perianthblatt 
zerschlitzt, die weiter innen gelegenen zum Teil leicht eingekerbt, ein Hinweis auf 
die Laubblätter. Von einem Übergang zwischen Perianthblatt und Honigblatt 
können wir sprechen, wenn im letzteren zwar die Honiggrube noch erhalten ist, 
aber die zwei Lappen, die normalerweise rechts und links von ihr stehen, be- 
deutend vergrößert sind, so daß sich ähnliche Formen bilden, wie normal bei 
Garidella. Übergänge nach den Staubblättern sind stark in die Länge gezogene 
Nektarien, die schon Rudimente einer Anthere zeigen können. 

Entwicklungsgeschichte. An die Laubblätter, die an der früh be- 
ginnenden Differenzierung der Spreite kenntlich sind, schließen sich ge- 
nau nach der Limitdivergenz die fünf Perianthblätter an und schließlich 
die Honigblätter und Sporophylle (Abb. H101 und H102). Eine Unter- 
scheidung der Honigblattanlagen von den Staubblattanlagen nach Größe 
und Form ist nicht zu machen. Die Beobachtungen EICHLERs und Wyp- 
LERs, die mitunter neun Staubblattzeilen gefunden haben wollen, dürften 
wohl fehlerhaft gewesen sein, da bei der Stellung nach der Limitdivergenz 
von 1371/,0 Schrägzeilen nur in den Zahlen der ,,Hauptreihe“, näm- 
lich 5, 8, 13 usw. vorkommen können. Es könnte höchstens in diesen 
Fällen eine Stellung nach der von uns nie bei Ranunculaceen beob- 
achteten und überhaupt sehr seltenen Limitdivergenz von 77° 57’ 19” 
vorgelegen haben. Die fünf großen und drei kleinen Lücken zwischen den 
Nektarien, wie sie Abb. H 104 zeigt, gleichen sich in den meisten Fällen im 
Laufe der Entfaltungaus. In Abb. H 103 ist an Stelle des innersten Honig- 
blattes ein Staubblatt getreten und die gleichmäßige Verteilung mit nur 
zweierlei Lücken ist gestört, da jetzt eine große, vier mittlere und zwei 
kleine Lücken auftreten. Abb. H105 zeigt die Lage bei abnorm reicher 
Entwicklung der äußeren Organe. HIRMER führte 1931 die Anordnung 
der Organe bei verschiedenen Zahlen im Zusammenhang mit der Limit- 
divergenz näher aus. 

Nigella hispanica L. (Zahlenwerte siehe Tabelle C 2.) Hier ist die Fünf- und 
Achtzahl praktisch völlig eingehalten. Im Gegensatz zu den übrigen Arten ist 
die Fruchtblattzahl ziemlich hoch (etwa 10, zw. 16 und 5). Die blau-violetten 
Perianthblätter sind in ihren Rippen auf der Unterseite grün und weisen so auf 
die Ableitung aus den Laubblättern hin. Gelegentlich kann ein Laubblatt auch 
in die Blütenregion hinaufrücken. 

Ständig Laubblätter in der Blütenregion haben wir bei Nigella damascena L. 
Diese Laubblätter haben zwar noch die zerschlitzte Form der normalen, sind aber 
schon zum großen Teil blattgrünfrei. (Zahlenwerte siehe Tabelle ( 3.) 
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In der Zahl der Hochblätter überwiegt fünf. Manchmal kann ein Zipfel oder 
das ganze Blatt auch petaloid ausgebildet sein. So hatte eine Blüte nur vier 
Hochblätter und sechs Perianthblätter. Die Anordnung der Organe in einer nor- 
malen Blüte zeigt Abb. H107. Eine besonders reiche Blüte hatte H6 P7 N 9. 
Auch hier stehen die Organe nach der Limitdivergenz. Die Unausgeglichenheit 
der diagrammatischen Verteilung infolge Nichteinhaltung der Frsonaccizahlen ist 
in Abb. H 108 schön zu erkennen. Nicht allzuselten finden wir Formen, bei denen 
eine Organgruppe in Überzahl und die darauffolgende in Unterzahl vorliegt, so 
bei einer Form mit H6 P7 N 6. Einen Fall, bei dem auch im Gebiet der Honig- 
blätter die Fünfzahl vorhanden ist, zeigt Abb. H 106. Bei zum Teil gefüllten Blüten 
folgten auf die zu 20—30 vorhandenen Perianthblätter direkt unter Ausfall der 
Honigblätter die Staubblätter, und zwar etwa 40—50, also eine bedeutend ge- 

i Zahl als normal. Es sind also in diesen Blüten die Honigblätter und ein 
Teil der Staubblätter durch Perianthblätter ersetzt worden. — Übergänge 
zwischen Perianth- und Honigblättern einerseits und Honigblättern und Staub- 
blättern andererseits finden sich vor. Sie haben dieselbe Form wie bei N. sativa 
beschrieben wurde. 

Entwicklungsgeschichte. Abb. H 100 zeigt einen Vegetationspunkt mit 
fortlaufender Spirale durch Hochblätter, Perianth-, Honig- und Staub- 
blätter, nach unten direkt anschließend an die Laubblätter. Abb. H 100 so- 
wohl als auch Diagramme H106 und H107 zeigen deutlich, wie trotz ge- 
nauester Einhaltung der Limitdivergenz die fünf Hochblätter mit den 
fünf Perianthblättern alternieren. Es ist leicht verständlich, daß diese 
augenfällige Erscheinung auch genaue Beobachter, wie PAYER (1857) 
beim Studium der Entwicklungsgeschichte beeinflussen mußte und zur 
Vermutung genauer Alternanz auch am Vegetationspunkt führte. Über 
diese scheinbare Hemizyklie soll noch bei der Gattung Ranunculus näher 
berichtet werden. PAYER beschreibt die Entstehung der Perianthblätter 
noch richtig als sukzessiv, deutet aber trotz richtiger Beobachtung die 
Entstehung der Nektarien falsch. Er erkannte zwar die ungleiche Ver- 
teilung der Nektarien am Umfang des Vegetationspunktes, die selbst- 
verständlich ist, da sie der Limitdivergenz folgen, und bemerkte auch ihre 
ungleichzeitige Entstehung. Doch erklärte er das nähere Zusammenstehen 
von je zweien in Anlehnung an die damals herrschende Ansicht als 
Dedoublement. Bei 10 Nektarien, die gelegentlich auftreten können, 
schließt er auf Verdopplung der für Garidella normalen 5. 


In der Sektion Garidella sind im Gegensatz zu den anderen Sektionen die 
fünf Perianthblätter unscheinbar, während die hier auf die Fünfzahl reduzierten 
Honigblätter durch Vergrößerung ihrer Spreite die Aufgabe des Schauapparates 
übernommen haben. Nach EicHLer sollen hier Perianthblätter und Honig- 
blätter übereinanderstehen, weshalb er hier von Anfang an Spiralstellung an- 
nimmt. Eine entwicklungsgeschichtliche Nachuntersuchung dieser und der fol- 
genden Sektion konnte mangeis Materials nicht vorgenommen werden, doch ist 
bei Nigella sativa, für die Spiralstellung nachgewiesen ist, die Verschiebung der 
Honigblätter gegen die Mitte der Perianthblätter gelegentlich ebenfalls beob- 
achtet worden. Für die Staubblätter wird */,-Stellung, also ebenfalls Spiral- 


stellung angegeben. 
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Bei der Sektion Nigellastrum hat EıcHLer wieder Alternanz zwischen Pe- 
rianth- und den fünf bis acht Honigblättern festgestellt. Die Stellung der Staub- 
blätter bezeichnet er als spiralig. 

Wir dürfen wohl annehmen, daß es sich in diesen beiden Fällen um normale 
Stellung nach der Limitdivergenz handelt, wobei der in der Natur dieser Stellung 
liegende Mangel an genauer Alternanz und wegen der geringen Organzahl (etwa 
16 Staubblätter und 2 Fruchtblätter) der Mangel an deutlichen Schrägzeilen die 
Untersucher in Verwirrung gebracht hat, da diese ausschließlich Divergenzen 
entsprechend den Anfangswerten der ScarmPer-Braunschen Reihe an den Pflan- 
zen gesucht haben. 

Zusammenfassung. In der Sektion Eunigella, die zur Untersuchung 
gelangte, haben die Blüten normalerweise fünf Perianth- und acht 
Honigblätter, Nigella damascena hat dazu noch einen Hüllkelch aus etwa 
fünf Hochblättern. Die Anlage erfolgt in einer an die der Laubblätter 
anschließenden Spirale nach der Limitdivergenz, jedoch stellen sich die 
äußeren größeren Organe, also Perianth- und Honigblätter im Laufe der 
Entwicklung nahezu äquidistant. Übergangsbildungen zwischen den ein- 
zelnen Regionen treten auf. 


Tabelle C: Nigella L. 
1. Nigella sativa L. 
Perianth: 5 im Durchschnitt, unter 50 Bl. 2 mit 7, 3 mit 6, 45 mit 5 Perianthblätt. 


ee -: na nn oise 8 im Durchschnitt, zwischen 9 und 5 
IT 6c ane ss uns aan Se oe à 4 . oF. 8 
Er ee à 2 578 ne ee DEN eee o Bu 
Staubblätter. . 0 : . . 0% 41 im Durchschnitt, zwischen 49 und 35 
Fruchtblätter . . . . . . . . 5,5 „ . ” 8» 5 


2. Nigella hispanica L. 
Perianth: immer 5 
Honigblätter: immer 8, unter 50 Bliiten 1 mit 9 Nektarien 
ee ere 83 im Durchschnitt, zwischen 100 und 66 
Fruchtblätter . . . . . . . . 9,4 „ on = — a eS 


3. Nigella damascena L. 
Laubblätter in der Blütenregion (Hochblätter): 5 im Durchschnitt, zwischen 6 


und 4 
Perianth: 5 im Durchschnitt, zwischen 7 und 5 


eg Re a uen crées ie sue À “le. ch 
ie es ORL à Manch Eine Meme ee Mee 4 7 39 
Homiebisttier. 1.4... : … + 8 im Durchschnitt, zwischen 10 und 6 
Zabl'éer Homigh#ter. à 5. . . . et . . + + 00 _ «ss. « © 
” » Blüten HET EEE WERKE EEE; 4 2 37! 5 2 
Staubbldteer. . : . ww. 2. 60,5 im Durchschnitt, zwischen 86 und 40 
Fruchtblätter 50. 0 eis 5 ” ” ” 7 ” 4 


Ranunculus L. (Abb. H76—H 86.) 
Hier ist die Reduktion, sowohl im Perianth als auch in den blumenblatt- 
artigen Honigblättern auf konstant fünf in fast allen Fällen durchgeführt. Von 
einer speziellen Behandlung der einzelnen Sektionen, wie sie PRANTL (1891) vor- 
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nimmt, soll hier abgesehen werden, da diese auf Grund von Momenten erfolgt ist, 
die keinen Zusammenhang mit unserer Problemstellung haben. 

Ranunculus acer L. mit fünf kelchähnlichen Perianth- und fünf 
blumenblattähnlichen Honigblättern, zahlreichen (etwa 60) Staub- 
blättern und zahlreichen (etwa 22) Fruchtblättern soll als Beispiel dienen. 
In der Entwicklungsgeschichte finden wir die fünf Perianthblätter als 
drei große und zwei kleine vor, anschließend die fünf Honigblätter und, 
davon durch die Größe nicht unterscheidbar, die Staubblätter in der 
Spirale nach der Limitdivergenz. Später im Laufe der Entfaltung 
rücken die Honigblätter mehr oder weniger in die Lücken zwischen die 
Perianthblätter ein. Mit dem Beweis der Spiralstellung fällt auch die 
Behauptung der gleichzeitigen Entstehung der Honigblätter, die auch 
Paver 1857 nur als wahrscheinlich angibt. An Hand des Diagramms! 
Abb. H79 und der Abb. H29 soll nun die als Hemizyklie bezeichnete 
Erscheinung kurz besprochen werden. In Abb. H 29, in der zehn Blüten- 
organe in Gruppen zu je fünf schematisch nach dem theoretischen Schema 
der Limitdivergenz aufgezeichnet sind, zeigt sich, daß trotz der durch- 
laufenden Spirale jedes Organ der einen Gruppe so ziemlich in eine Lücke 
der anderen Gruppe fällt, wenn auch nicht symmetrisch. Bei der Di- 
vergenz von 2/5, wie sie für die Blütenhülle immer angenommen wurde, 
wäre eine solche Alternanz natürlich unmöglich, da ja schon das sechste 
Glied das erste decken müßte. Um diesem Übelstand abzuhelfen, nahm 
man hier eine Verschiebung des ganzen folgenden Systems der korollinen 
Honigblätter usw. um ein Viertel der Divergenz von 2/5 an (Prosen- 
these), womit dann die angenommene Alternanz der beiden Organgrup- 
pen erklärt sein sollte. Diese Annahme fällt in sich zusammen, dadurch, 
daß im Fall der Limitdivergenz die den ersten fünf Gliedern folgenden 
weiteren fünf Glieder zwar nicht genau, aber wenigstens bis zu einem 
gewissen Grade alternieren, wie das theoretische Schema zeigt. Die 
gleiche Anordnung mit relativer Alternanz zwischen Perianth- und 
Honigblättern zeigt auch Diagramm Abb. H79 von Ranunculus acer. In 


1 Anm. An diesem Diagramm (H 79) sind 
allerdings einige Zeichenfehler zu verbessern: 
das rechte mittelste und gleichzeitig äußerste 
Perianthblatt ist zu streichen und das von 
Perianthblatt 2 (oben Mitte) nach rechts 
liegende Staubblatt durch ein Honigblatt zu 
ersetzen; außerdem ist zwischen Perianth- 
und Honigblättern nur ungenügend unter- 
schieden. Das Diagramm von Ranunculu: 
acer ist daher durch das dem Verf. von Prof. 
Hiemer zur Verfügung gestellte und dieser 
Fußnote beigesetzte zu ersetzen. 
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der vollentfalteten Blüte ist die relative Breite der Perianth- und 
Honigblätter im Vergleich zum Durchmesser des Achsenkegels ziemlich 
groß. Es gleichen sich deshalb die Unterschiede in der Abstandsgröße 
der einzelnen Organe soweit aus, daß diese nahezu äquidistant stehen. 
Wie aber noch in verhältnismäßig alte Knospenstadien hinein die ur- 
sprüngliche Stellung bei Ranunculus-Blüten gleichen Bautyps verfolgbar 
ist, dafür sei auf die Abb. H76 von R. arvensis hingewiesen. 

Die in Zahl und Blütenbau ziemlich ähnlichen Arten R. karpaticus 
Hers. und À. gramineus L. zeigten in jungen Stadien genau dasselbe 
Bild, jedoch erfahren im weiteren Wachstum einzelne Sektoren ver- 
schieden starke Förderung, so daß der Winkel zwischen aufeinander- 
folgenden Organen nicht immer der gleiche ist. Beweisend für die prin- 
zipielle Lage nach der Limitdivergenz ist, daß alle Glieder in der Reihen- 
folge nebeneinander liegen, wie es das theoretische Schema verlangt. 

Ranunculus arvensis L. ist in den Sporophyllen stark reduziert auf 
etwa zehn Staub- und fünf Fruchtblätter. Die Entwicklungsgeschichte 
zeigt Anordnung aller Organe nach der Limitdivergenz (Abb. H76). In 
Abb.H76b sind Perianth- und Honigblattanlagen getrennt herausgezeich- 
net, wobei, wie auch im Diagramm Abb. H81, sowohl die relative Alter- 
nanz als auch die Anordnung mit drei großen und zwei kleinen Lücken zu 
sehen ist, wie es die Limitdivergenz verlangt. Letztere Erscheinung zei- 
gen ebenso die fünf Fruchtblätter (Organe 22 mit 26). — Die getrennte 
Zeichnung von Perianth- und Honigblättern einerseits und dem Sporo- 
phylikegel andererseits ist vorgenommen aus Gründen der Übersichtlich- 
keit, da in der jüngeren Blütenknospe die Entwicklung der Honigblätter 
verhältnismäßig lang zurückbleibt und die Kontinuierlichkeit der Schrau- 
benstellung aus Abb. H76a nicht deutlich zu übersehen ist. 


Ranunculus parviflorus L. ist eine konstant auch in den Honigblättern redu- 
zierte Form (Zahlenwerte siehe Tabelle D 1). Die Blüten mit höheren Zahlen im 
Androeceum hatten auch höhere im Gynaeceum. Ausnahmsweise viele Organe 
hatten zwei Blüten mit folgenden Zahlen P 5 N 3 A12 G20 und P5 N2 
All G21. 


Das entwicklungsgeschichtliche Bild (Abb. H78) unterscheidet sich 
außer durch die kleinere Organzahl und die damit verbundene gesteigerte 
relative Organgröße, d. h. Verhältnis von Größe der Organanlage zum 
Umfang des Vegetationskegels nicht von den übrigen Arten. Die nach 
Mikrotomschnitien angefertigten Diagramme Abb. H82 und H83 für 
ärmere und reichere zahlenmäßige Entwicklung zeigen die Stellung der 
Honigblätter vor den Lücken der Kelchblätter, wie sie sich aus der 
Limitdivergenz ergibt!. In der entfalteten Blüte konvergieren zwei 


1 Die von SaLıssury 1931 gegebenen Diagramme sind größtenteils falsch. 
Die wirklich vorhandenen Stellungsverhältnisse zeigt dagegen das Mikrophoto- 
gramm 8 der Tafel 18, wo die Dinge ganz in Einklang stehen mit den hier 
gegebenen Ausführungen. 
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Honigblätter nach einer Seite; sind drei Honigblätter vorhanden, lassen 
sie zwei große und eine kleine Lücke zwischen sich. 

Bei den übrigen Arten soll mit Ausnahme von R. Ficaria von einer Schilde- 
rung der Entwicklungsgeschichte Abstand genommen werden, da diese nichts 
Neues mehr bringen könnte. 

Im folgenden soll an abnormen Erscheinungen belegt werden, daß es sich 
trotz des normal durchgeführten Festhaltens an der Fünfzahl im Bereiche der 
Perianth- und Honigblätter um Blüten mit labilem Diagramm handelt. Wir 
finden sowohl Abweichungen von den normalen Zahlen als auch gegenseitige Ver- 
tretung der Organe und Übergänge zwischen ihnen. 

Bei R. acer L. finden sich im Freien Formen, bei denen die Perianthblätter 
bis zu sieben ansteigen, die Honigblätter bis zu 12, nach GoEBEL (1886) sogar 
völlig gefüllte Blüten. Ein Honigblatt kann an Stelle eines Perianthblattes stehen, 
so daß die Blüte vier Perianth- und sechs Honigblätter besitzt. Die Absonderung 
der Blüte gegen die vegetative Region ist sehr deutlich, doch wurde einmal bei 
einem R. acer in der Nähe der Blüte ein Blättchen von petaloider Ausbildung 


Abweichung der Honigblattzahl nach unten zeigt 

Ranunculus sardous Crantz. (Zahlenwerte siehe Tabelle D 2.) Eine miß- 
gebildete Blüte zeigte vier Perianthblätter, zwei Zwischenbildungen von der Form 
eines Perianthblattes, die aber auf einer Längshälfte gelb waren, drei Honig- 
blätter, 23 Staub- und 24 Fruchtblätter. Bei reduzierten Blüten mit vier Honig- 
blättern ist das vierte meist erheblich kleiner als die anderen und ausgerandet. 
Es bereitet den Übergang zu den Staubblättern vor. 

Ranunculus auricomus L. zeigt große Unordnung im Diagramm und alle mög- 
lichen Formen von Übergängen. Schon die Abgrenzung gegen die Laubblätter 
ist ungenau. Häufig sind eins bis drei Perianthblätter größer als die anderen, 
etwas gelappt und stark grün, so daß sie Hochblättern ähnlich werden. Als Über- 
leitung nach oben finden wir Perianthblätter, die teils grün teils gelb sind und 
verschiedene Gestalt und Größe zeigen. Schließlichkann sogar das ganze Perianth 
korollinisch sein. In der Zahl der Honigblätter, die normal fünf wären, treten 
Abweichungen nach oben und unten auf. Gewöhnlich bilden die überschüssigen 
Honigblätter in der Stellung die Fortsetzung der normalen. GoEBEL (1886) be- 
schreibt als besondere Seltenheit eine Blüte, bei der auf die Honigblätter eine 
Anzahl Staubblätter folgte, dann wieder sieben Honigblätter, dann wieder Staub- 
blätter und schließlich die Fruchtblätter (vgl. Abb. H80). Es sind also fremde 
Organe zwischen gleichartige geschaltet; so wenig sind die einzelnen Regionen 
im Sinne der idealistischen Morphologie voneinander getrennt. Die Honigblätter 
können in der Zahl reduziert sein auf vier, selten drei, zwei oder eins. Schließlich 
können sie vollständig fehlen, so daß aüf die Perianthblätter sofort die Staub- 
blätter folgen. Schon die einfachste Änderung in den Zahlen bringt bei Annahme 
der zyklischen Stellung von Kelch und Krone Verwirrung. Trapt (1912) schreibt 
darüber: „Bei ungleicher Zahl von Kelch und Krone hören sie auf zu alternieren 
und zeigen spiralige Stellung.“ Die Tatsache erklärt sich eo ipso aus der Stellung 
nach der Limitdivergenz, die relative Alternanz für alle Fälle in sich trägt. 
WxpLer beschreibt (in Flora i859) Zwischenbildungen zwischen Staubblättern 
und Fruchtblättern. Alle diese Veränderungen zeigen deutlich, daß es keine An- 
lage in Quirlen gibt, sondern daß sich die Organe erst in der Entwicklung diffe- 
renzieren, wobei Störungen alle möglichen Mißbildungen verursachen. 

Ranunculus apiifolius Pers. zeigt etwas abweichende Form. Das fünfzählige 
Perianth ist korollinisch und von weißer Farbe, während bei den Honigblättern 
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die Platte, der Schauapparat der anderen Ranunculus-Arten, so weit reduziert ist, 
daB sie nicht viel gréBer wird als das Honigschüppchen. 

Ranunculus Ficaria L. unterscheidet sich von den übrigen Arten durch die 
geringere Zahl von Perianthblättern (Zahlenverhältnisse siehe Tabelle D 3). Das 
Perianth ist normalerweise dreizählig, jedoch nicht allzuselten vier- und auch 
fünfzählig. Die Annahme Ercarers, daß bei höherer Zahl der Perianthblätter 
als drei die übrigen hinaufgerückte Laubblätter seien, dürfte überflüssig sein. Bei 
den Terminalblüten finden sich alle Übergänge vom Laubblatt zum Perianthblatt. 
Es wird hier, je näher das Blatt der Blüte kommt, die Spreite immer kleiner und 
einfacher im Umriß und der Blattgrund immer größer. Die Honigblätter sind in 
der Zahl ziemlich schwankend, am häufigsten tritt die Zahl neun auf. Mit der 
reicheren oder ärmeren Entwicklung der Honigblätter läuft, wenn auch nur im 
großen und ganzen, eine reichere oder ärmere Entwicklung der Sporophylle 
parallel. Besonders deutlich geht aus der Tabelle die gleichlaufende Abnahme der 
Fruchtblätter mit den Staubblättern hervor. Abb. H86 zeigt die gegenseitige 
Stellung der Organe bei einer normalen Blüte, Abb. H851 bei einer besonders 
reich entwickelten. 


Entwicklungsgeschichte. Die Perianthblätter schließen direkt in der 
Spirale nach der Limitdivergenz an die Laubblätter oder Vorblätter an. 
Auf sie folgen in direktem Anschluß spiralig die Honigblätter und die 
Sporophylle, wobei der Größe nach eine sichere Unterscheidung der 
inneren Honigblattanlagen von den Staubblattanlagen nicht zu machen ist 
(Abb. H84). EıcHLER faßt in konsequenter Anwendung der Hemizyklie 
die äußersten drei Honigblätter als mit den drei Perianthblättern alter- 
nierend auf. In den Lücken der äußeren drei Honigblätter würden dann 
die restlichen in der Ein- oder Zweizahl entstehen. Die Ansicht BAILLoNs 
und Payers, die beim inneren Kreis für mehr als drei Glieder Verdopp- 
lungen annehmen, lehnt auch er bereits ab. Er erklärt auch ganz richtig, 
daß, wenn die Blättchen zu zweien in den Lücken stehen, das zweite sich 
ganz selbständig gebildet hat, und daß bei reicherer Ausbildung des 
Perianths die Stellung der Honigblätter nicht beeinträchtigt wird, was ja 
bei der Spiralstellung nach der Limitdivergenz natürlich ist. Mit dem 
Beweis der durchlaufenden Spirale werden alle Deutungsversuche über- 
flüssig, die ältere Autoren bei abweichender Zahl der Organe zu machen 
gezwungen waren. Die Stellung bleibt gleich, nur die Bildung einer 
neuen Organgruppe beginnt an anderer Stelle. 


Eine neuere Ansicht über die Stellungsmorphologie, die jedoch von der hier 
vertretenen abweicht, ist die von SALISBURY (1919), der R. Ficaria als Beispiel für 
seine Theorie anführt. Nach ihm bilden die normalen drei Perianthblätter einen 
äußersten Quirl, zu dem alternierend die Honigblätter in weiteren dreizähligen 
alternierenden Quirlen stehen. Bei Abweichungen von der Dreizahl im Perianth- 
oder innersten Honigblattkreis nimmt er Verdoppelungen an. Auch die Sporo- 
phylle sollen in dreizähligen Quirlen stehen. Nun läßt sich allerdings auch bei 
Spiralstellung nach der Limitdivergenz von 137,5°, da ja immer drei Glieder in 


1 Irrtümlicherweise ist die Abbildung falsch eingesetzt, so daß das Perianth- 
blatt 3 in der Mitte oben steht und nicht wie üblich das Perianthblatt 2, das 
links unten steht. 
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einem Umlauf stehen, eine Zusammenfassung von je drei Organen zu einem Quirl 
herauskonstruieren, mit allerdings nicht äquidistanter Gliederverteilung, entbehrt 
aber jeder Berechtigung. In den empirischen Diagrammen, die SALISBURY ver- 
öffentlicht, zeichnet er keineswegs die dreizähligen Quirle äquidistant und genau 
alternierend, wie es schließlich bei reiner Quirligkeit der Fall sein müßte, sondern 
läßt große und kleine Lücken im Quirl selbst und verschiebt die Quirle etwas 
gegeneinander, so daß sich dasselbe Bild ergibt wie bei der Stellung nach der 
Allerdings lassen sich nicht alle Diagramme Sarıssurys auf 

Spiralstellung beziehen, was wohl teils auf die nicht gezeichnete, aber nicht seltene 
Einschaltung von Staubblättern zwischen Honigblätter, teils aber auf etwas 
veränderte Zeichnung im Hinblick auf seine Annahme der Verdoppelungen 
zurückzuführen ist. Das Zustandekommen der Spiralstellung, deren Existenz 
auch SaLIsBURY zugeben muß, hält er nur für eine ganz sekundäre Angelegenheit. 
Die ursprüngliche Anordnung ist seiner Ansicht nach immer in drei oder sechs 
Geradzeilen. Diese Quirligkeit wird „verdunkelt durch Vermehrung, Verschmel- 
zung oder Unterdrückung von Organen, was einen Wechsel in der Blattstellung 
hervorruft.“ „Hohe“ Blattstellungen können erzeugt werden durch mechanische 
die Drehung verursacht, und Spiralstellung durch Schrumpfungen des 
Blütenbodens. Schließlich geht er auch noch einen Schritt weiter und leitet auch 
die fünfzähligen Quirle von zwei dreizähligen ab durch Verschmelzung zweier 





e. 

Bei verschiedenen Arten von Ranunculus (z. B. R. acer, repens, bulbosus) wird 
gelegentliches Auftreten von Gynodioecie beschrieben (MARSDEN-JONES 1929), 
wobei sich bei den weiblichen Blüten alle Sporophylle als Fruchtblätter ent- 
wickeln oder an Stelle der Staubblätter kleine schuppenartige Körper ohne Pollen 
auftreten können. Auch sind alle Übergänge zwischen hermaphroditen Pflanzen 
und solchen mit funktionslosen Stamina beobachtet worden. 

Anschluß an die Laubblattregion. 

Die Blüten der Gattung Ranunculus stehen entweder einzeln terminal (oft 
bei R. Thora L., R. hybridus Bırsa) oder in terminalen und axillären Cymen. 

Normalerweise hat die Gattung Ranunculus spiralige Blattstellung nach der 
Limitdivergenz. Die Endblüte schließt mit den Kelchblättern an die Spirale der 
Laubblätter an. Die Achselblüten haben meist zwei Vorblätter, und der Bau des 
Blütenstandes wird dichasisch mit Wickeltendenz und Förderung aus dem a-Vor- 
blatt. Diese Verhältnisse finden wir bei den meisten Arten: R. acer L., R. flam- 
mula L., R. muricatus L. u.a. Vor der Achse haben wir das Tragblatt, seitlich die 
beiden Vorblätter und schräg zum ß-Vorblatt das erste Perianthblatt. Die Spiral- 
stellung der Perianthblätter wird durch den Sporophyllkegel fortgesetzt. Das 
a-Vorblatt ist gefördert, es ist Tragblatt für eine neue Blüte. Seitlich von ihm 
stehen zwei Vorblätter zweiter Ordnung, wobei schräg vom ß’-Vorblatt wieder 
eine Blüte mit dem ersten Perianthblatt beginnt. Dies wiederholt sich noch 
weiter. Bei jungen Stadien bemerkt man, daß sich auch die Vorblätter nach der 
Spirale der Limitdivergenz richten. Sie liegen nicht etwa gleich weit vom zu- 
gehörigen Tragblatt entfernt, sondern das eine bedeutend weiter als das andere. 
Bei Messung der Winkel vom Mittelpunkt der Blüte aus ergibt sich, daß auch die 
Glieder Tragblatt (oder Vorblatt niedrigerer Ordnung)—a-Vorblatt—B-Vorblatt— 
erstes Perianthblatt in einer Spirale stehen, die wohl in der Anlage auch der 
Limitdivergenz entspricht. Wir hätten also hier nicht einmal im Blütenstand eine 
Unterbrechung, sondern ein Durchlaufen der Spirale durch die Laubblätter und 
über die Vorblätter in höhere Verzweigungsgrade. EICHLER stellt die Verhält- 
nisse diagrammatisch dar, allerdings ohne dabei auf die verschiedene Stellung der 
Vorblätter zum Tragblatt Rücksicht zu nehmen. 
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Ranunculus lingua L. besitzt abweichend von den übrigen Arten eine schwach 
gedreht zweizeilige Blattstellung. Die Endblüte schließt so an, daß das erste 
Perianthblatt schräg gegenüber dem letzten Laubblatt steht. In den Achseln der 
unteren Laubblätter entstehen Seitensprosse, in denen der oberen Laubblätter. 
Blütenstände vom gewohnten Bau. 

An die Gattung Ranunculus angeschlossen werden gewöhnlich einige Formen, 
die in der äußeren Gestalt und im Blütenbau große Ähnlichkeit mit einem 
Hahnenfuß haben. 

Hamadryas Comm., eine Pflanze des antarktischen Südamerika, ist zwei- 
häusig, besitzt fünf bis sechs Perianth- und 10—12 (15) Honigblätter. 

Ozxygraphis Bex. besitzt fünf meist hinfällige Perianthblätter und 5—12 (15) 
Honigblätter von der Form wie bei Ranunculus. 

Bei Trauttvetteria Fiscu. et Mey. mit meist vier hinfälligen weißen Blüten- 
hüllblättern fehlen die Honigblätter vollständig. 

Unsicher in der systematischen Beziehung zu den Ranunculus-Arten ist Cal- 
lianthemum, das sich nur durch eine andere Samenanlage von den ersteren unter- 
scheidet. Es besitzt meist fünf Perianthblätter und eine sehr schwankende Zahl 
Honigblätter, die abgesehen von der weißen Farbe mit denen der Gattung Ranun- 
culus im Bau übereinstimmen. In der Literatur werden angegeben für C. ruti- 
folium Roms. 2—16, für C. Kernerianum FREYN 9—15, für C. coriandrifolium 
Roms. 6—13. Eigene Zählungen an C. rutifolium Rous. ergaben die Werte der 
Tabelle D 4. Die Absonderung des Perianths von den Honigblättern ist nur selten 
eine deutliche. Meist leitet schon das dritte Perianthblatt durch einen weißen 
Rand zu den Honigblattern über, das vierte ist schon bedeutend gréBer und der 
weiBe Rand breiter, während das fünfte meist nur noch in der Mitte einen griinen 
Streifen besitzt und schon fast Größe und Form eines Honigblattes aufweist. 
Auch kann der Übergang schon ganz am Anfang beginnen, so daß sich eine Schei- 
dung überhaupt nicht durchführen läßt. 

Schließlich wären noch einige südamerikanische Arten zu erwähnen, bei denen 
Kelch und Krone meist dreizählig sind, und die deshalb zu einer eigenen Gattung 
oder Sektion Casalea zusammengefaßt worden sind. 


Zusammenfassung. Die Gruppe Ranunculus enthält Blüten mit 
kelchartigem Perianth und kronblattartigen Honigblättern. Bei einer 
großen Anzahl von Arten sind die Perianth- und Honigblätter in der 
Fünfzahl vorhanden, bei den anderen variiert die Zahl der Honigblätter 
nach unten bis zur völligen Unterdrückung und nach oben bis zu 15. In 
abnormen Fällen treten besonders hohe Honigblattzahlen auf bis zur 
völligen Füllung der Blüte. Übergangsformen zwischen den verschie- 
denen Regionen finden sich in mannigfacher Art, was darauf schließen 
läßt, daß auch die anscheinend fixierten Formen noch ziemlich labil im 
Diagramm sind. Die Blütenorgane entstehen in einer einheitlichen un- 
unterbrochenen Spirale nach der Limitdivergenz anschließend an die 
Laub- oder Vorblätter. Die Erscheinung der Hemizyklie ist ganz sekun- 
där und eine Folge der Stellung nach der Limitdivergenz. 
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Tabelle D: Ranunculus L. 
1. Ranunculus parviflorus L. 
Perianth: immer 5 


Staubblätter. . . . . . . . . 7,5 im Durchschnitt, zwischen 12 und 5 
Fruchtblätter . . . . . . . . 14 PE 
Für Staubblattzahl = 5—7; Fruchtblatter 13 i im  Dusshschaitt 
” ” = 8—9; ” 15 ” ” 


2. Ranunculus sardous CRANTZ. 


Zahl der Honigblätter. . . . . . . . . 2 . . . . . 0. VE NE 27 8 
AT Fc ea hater nie. a Mn, Ti 
Staubblätter. . . . . . . . . 20 im Durchschnitt, zwischen 23 und 18 
Fruchtblätter . . . . . . . . 18 ,, 99 é SR 
3. Ranunculus Ficaria L. 
Perianth: meist 3 
Zabl der Pezianihblätter :.................. io. oe 
Pe ens EE N Sil DiS ks en ee à 1 11 38! 
Honigblätter. . . . . . . . . 10 im Durchschnitt, zwischen 13 und 8 
Zahl der Honigblätter. . . . . . . . . . . . . 13 12 11 10 9 8 
PO ST I. re DUT Gay Betz. Sra 3 4 V5. .4 
Staubblätter. . . . . . . . . 25 im Durchschnitt, zwischen 32 und 18 
Frachtblätier . . . . . . . . Er. = 8: :8 
Fir A = 32 mit 29: G = 22im Durchschnitt, zwischen 27 und 18 
” A= 23 ” 25: G= = 18 ” ” ” 24 ” 12 
» A= 24 ,,18:G=15,, ” ee 
4. Callianthemum rutifolium RcH». 
Perianth: Zahl der Perianthblätter . 5 4 3 
ow? SA 17! 6 2 
Honigblätter: » » Honigblätter . . 13 12 11 10 9 8 7 6 
— ee in. à 1 3 — 7 2 4, § 
Staubblätter. . . . . . . . 60 im Durchschnitt, zwischen 79 und 43 
Fruchtblätter . . . . . . . 10 ,, ” ” 18 ,, 5 


Myosurus L. (Abb. 3.) 

Gelegentlich die Achtzahl im Perianth und im Honigblattkreis zeigt Myosurus 
minimus L. (Zahlenverhältnisse siehe Tabelle E). Mit einer héheren Zahl an 
Perianthblättern geht gleichzeitig eine höhere Zahl an Honigblättern und Staub- 
blättern parallel. Während bei den von mir gezählten Blüten fast immer Zahlen 
über fünf für Perianth- und Honigblätter und über 14 für Staubblätter auftraten, 
geben PRANTL (1891) und EıcHLer (1878) für Perianth- und Honigblätter meist 
fünf und letzerer für Staubblatter nur 4—14 an. Bei dem von Trapt (1912) be- 
obachteten Material war mit dem Ansteigen der Perianthzahl nicht ein Ansteigen 
der Honigblattzahl verknüpft. Übergänge, sowohl von Perianthblättern nach 
Nektarien als auch von diesen zu Staubblättern wurden beobachtet, ebenso völlige 
Unterdrückung der Honigblätter. 
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Die spiralige Anordnung der Organe läßt sich am ausgewachsenen Gynae- 
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ceum mit der stark verlängerten Achse auch makroskopisch wahrnehmen. 

EIcuuer gibt dafür eine Divergenz von 8/21 bis 21/55 an, was für ältere Zu- 

stände richtig sein mag, während sich 

jedoch die Anlage der Fruchtblätter A RE 

nach der Limitdivergenz vollzieht. 

Nach der Zeichnung EICHLERs müß- IN 

ten die hier gespornten Perianthblät- 

ter und die kleinen schmalen Honig- ? 

blätter alternieren. Daß aber auch @ 

hier eine durchlaufende Spirale vor- 2 

liegt, zeigt die Abb. 3. Die schemati- Ve 

sche Abb. H 33 zeigt, daB trotzdem bei ie 

flüchtiger Betrachtung der Verhält- @ 

nisse eine scheinbare Alternanz vor- TE 

handen sein kann. Auf die Honig- 

blätter folgen anschließend die Staub- 

blätter und auf diese die in sehr gro. 430.3; Amserse mins Le Mon 

Ber Zahl vorhandenen Fruchtblätter. 17ff.: Staubblätter. — Vergr. 401. 
Tabelle E: Myosurus L. 


Myosurus minimus L. 


Ps bre Sci Lun 4 

| np WR 8 ££. ut. 8 3B. :7 

A: 20 9 m 21, 18, ww 135 38 18. 18 38 

G: oo 

nach TRarz: P: 7 7 7 6 6 :6 
Me. Bi 420530568 4:78 


o- 
a 
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Adonis L. (Abb. H64—H70.) 


Diese Gattung besitzt im Gegensatz zu den vorher besprochenen die Bliiten- 
hülle als Kelch und Krone ausgebildet. Die Bliiten stehen terminal am Haupt- 
sproB oder an Seitensprossen. 

Adonis autumnalis L. (Zahlenverhältnisse siehe Tabelle F1). Der Kelch ist 
immer fünfzählig. Es treten hier neben der normalen Achtzahl in den Blumen- 
blattern sehr häufig die geringeren Zahlen sieben, sechs und fünf auf, und zwar 
meist bei Seitenblüten. Die unten nachzuweisende Stellung nach der Limit- 
divergenz hat zur Folge, daB im Falle von acht Blumenblattern fiinf groBe und 
drei kleine, im Falle von fiinf Blumenblattern drei groBe und zwei kleine Liicken 
vorhanden sind (Abb. H 67 und H70). Diese Erscheinung ist bis in die entfaltete 
Blüte wahrnehmbar, da die relative Breite der Blumenblätter bezogen auf den 
Durchmesser der Blütenachse verhältnismäßig gering ist (vgl. im Gegensatz dazu 
Ranunculus). Die Verhältnisse beisieben und sechs Blumenblättern zeigen Abb. H 68 
und H69. Die Fruchtblätter sind in geringer Überzahl über die Staubblätter vor- 
handen und nehmen mit deren Zahl zu und ab. Ein Zusammenhang der Staub- 
blattzahl mit der Blumenblattzahl ließ sich nicht nachweisen. Auf keinen Fall 
trifft zu, daß die Staubblätter in 13 dreigliedrigen Zeilen, also zu 39 vorhanden 
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seien, und daß beim Ausfall eines Blumenblattes die zugehörige Zeile viergliedrig 
sei. Eine GesetzmaBigkeit in den Schragzeilen ist bei deren sekundärer Bedeutung 
nicht vorhanden. — Ubergangsbildungen zu den Laubblättern treten in Form 
eines sechsten Kelchblattes auf, das den Beginn einer Zerteilung aufweist. Ein 
Blumenblatt zeigte einen Ubergang zum Kelchblatt: Auf einem Längsstreifen in 
der Mitte fehlte der rote Farbstoff und das Blatt war hier ebenso durchscheinend 
und von graugriiner Farbe wie ein Kelchblatt. 

Die Entwicklungsgeschichte zeigt ein liickenloses Durchlaufen der 
Spirale nach der Limitdivergenz durch alle Organe. An die spiralig 
stehenden Laubblätter, die durch den Beginn der Zerteilung ihrer Spreite 
erkenntlich sind, schließen sich die fünf Kelchblätter an (Abb. H 64 u.H65). 
Schon an ihrer ungleichen Verteilung erkennt man, auch wenn man die 
Ubereinstimmung mit den eingezeichneten theoretischen Radien nicht 
beachtet, daß die von EICHLER angegebene 2/5-Stellung, die ja äquidi- 
stante Verteilung verlangt, nicht zutreffen kann. Ebensowenig gilt 
natürlich die 3/8-Stellung für die Krone. Am Vegetationspunkt ist in 
dem Stadium, das Abb. H65 wiedergibt, eine Unterscheidung der ein- 
zelnen Organe durch die Größe nicht zu treffen; denn es sind die drei 
ersten Blumenblätter fast nicht kleiner als die beiden inneren Kelch- 
blätter und andererseits das vierte, fünfte und die folgenden Kronblätter 
nicht größer als die ersten Staubblattanlagen. Schon daraus ist zu er- 
sehen, daß die Zahl der Kronblätter nicht beeinflussend auf die Stellung 
sein kann, wie TROLL (1928) annimmt, sondern umgekehrt bilden sich 
hier die Kronblätter vorzugsweise in der Achtzahl, weil infolge der herr- 
schenden Stellung nach der Limitdivergenz bei dieser Zahl eine relativ 
günstige Verteilung über den bestehenden Raum ermöglicht ist (vgl. 
HIRMER 1931). Es kann lediglich in einem gewissen Sinn die Zahl der 
Organe durch die Stellung, nämlich die Limitdivergenz beeinflußt wer- 
den, nicht aber die Divergenz durch die Zahl der peripheren Organe. 
Würde, wie TROLL das annimmt, die Zugehörigkeit zu dieser oder jener 
Organkategorie bestimmend auf die Stellung einwirken, so könnte nicht 
in frühen entwicklungsgeschichtlichen Stadien die Grenze der ja in Wirk- 
lichkeit einer einzigen Stellung unterworfenen Organe so absolut ver- 
wischt sein, wie die Abbildungen zeigen. Abb. H66 zeigt den Anschluß 
der Fruchtblätter an die Staubblätter. Das Durchlaufen der Stellung 
nach der Limitdivergenz aus dem Gebiet der innersten Staubblätter in 
das der Fruchtblätter hinein ist hier trotz des älteren Stadiums, in dem 
gewöhnlich die genaue Organstellung nicht mehr eingehalten ist, deutlich 
zu erkennen. In dem vorliegenden Schnitt sehen wir auch den nicht sel- 
tenen Fall, daß zwischen zwei Blumenblättern (10 und 12) ein Staub- 
blatt (11) in die Spirale eingeschaltet ist, was die relativ gleichmäßige 
Verteilung der Blumenblätter an der Peripherie sichtlich stört. 


Adonis vernalis L. zeigt reiche Ausbildung der Krone. (Zahlenwerte siehe 
Tabelle F 2.) Eine Bevorzugung der Zahl 16, wie sie EıCHLeEr angibt, findet nicht 
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statt, jedoch bewegen sich die Werte eng darum. Die Staubblätter sind in Blüten 
mit mehr Kronblättern in größerer Zahl vorhanden als in solchen mit wenigen 
Kronblättern. Die äußeren Kelchblätter sind zum Teil leicht eingeschnitten und 
weisen so auf die Ableitung von den Laubblättern hin. 

Die Anlage der Organe erfolgt in durchlaufender Spirale nach der Limit- 
divergenz. EICHLER schloß aus der Häufigkeit der Zahl 16 in der Krone auf die 
Anlage in zwei nach 3/, gestellten Kreisen, die gegeneinander mit einer Prosen- 
these von 22,5° verschoben sind. In Wirklichkeit tritt an irgendeiner Stelle der 
Spirale eine andere Organdifferenzierung ein. Wie Abb. H33 zeigt, in der 
16 Organe nach der Limitdivergenz in Gruppen zu je acht verschieden gezeichnet 
sind, liegt diese relative Alternanz in der Natur der Limitdivergenz. 

Adonis wolgensis Stev. zeigt noch höhere Zahlen in der Krone (Zahlenwerte 
siehe Tabelle F 3). Bei konstanter Zahl des Kelches fünf sind irgendwelche Zahlen 
in der Krone nicht bevorzugt. Auch hier tritt gleichzeitig mit der Bereicherung 
der Krone eine solche in den Staubblättern ein. 


Zusammenfassung. Die Gattung Adonis besitzt einen stets fünf- 
zähligen Kelch und in der Zahl wechselnde Kronblätter. Bei Adonis 
autumnalis sind diese und auch die Sporophylle in geringerer Zahl vor- 
handen, während bei den übrigen sowohl Krone als Staubblätter ziemlich 
hohe Werte erreichen. Alle Organe entstehen in einer durchlaufenden 
Spirale nach der Limitdivergenz. 


Tabelle F: Adonis L. 


1. Adonis autumnatis L. 
Kelch: fast immer 5; unter 60 Blüten 57 mit 5, 3 mit 6 Kelchblättern. 


BE +. u. fl 6,75 im Durchschnitt, zwischen 8 und 5 
77 ee A: ES ° Din ? won’) & 
A er + SCD CR 60 43 38 32 
Staubblätter . . . . . . 37,1 im Durchschnitt, zwischen 55 und 23 
Fruchtblätter. . . . . . 3 „ 5 S 8.437 


2. Adonis vernalis L. 
Kelch: immer 5 


a ee à 16 im Durchschnitt, zwischen 18 und 15 
pO PT 18 17 16 15 
ET A an a ER st SD 
Staubblätier . . . . . . 136 im Durchschnitt, zwischen 175 und 116 
Für Blüten mit 18—17 Kronblätter: 144 i. Durchschnitt, zwischen 175 und 126 
: Fr » 16—15 “ 132 „ Ls u 142 „ 116. 
Fruchtblätter . . . . . . 79 im Durchschnitt, zwischen 105 und 69. 
3. Adonis wolgensis STEV. 
Kelch: immer 5 
meee ee”. egw s 22,5 im Durchschnitt, zwischen 27 und 19 
Zahl der Kronblätter . . . . . . . 27 26 25 24 23 22 21 20 19 
SS ee ee 1 ie à 1 1 1 2:54 
Staubblätter . . . . . . 123 im Durchschnitt, zwischen 135 und 112 


Fruchtblätter. . . . . . En ms. pe: oS a oF 
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Paeonia L. (Abb. 4—8.) 


Diese Gattung nimmt innerhalb der Ranunculaceen eine Sonderstellung in 
Bezug auf die Organbildung ein. 

Die Blütenhülle ist als Kelch und Krone ausgebildet. Die Kelchblattzahlen 
wechseln ziemlich, wie es bei ihrem unten auszuführenden Zusammenhang mit 
der Laubblattregion leicht verständlich ist. Während P. corallina Rerz. die Fünf- 
zahl der eigentlichen Kelchblätter durchgeführt hat, tritt bei P. officinalis L. in 
etwa einem Drittel der Fälle auch die Zahl sechs auf, während bei P. Mlokosewitschi 
Lomak. meist nur vier, selten drei oder fünf eigentliche Kelchblätter vorhanden 
sind. Dazu kommt noch meist ein in der Kelchblattregion stehendes lanzettliches 
Laubblatt, das, wenn mitgezählt, die Kelchblattzahl um eins erhöhen würde. Bei 
P. tenuifolia L. sind die innersten zwei oder drei Kelchblätter noch normal mit 
einfachem Umriß ausgebildet, die nächsten besitzen eine lanzettliche Spitze, die 
bei weiter außenstehenden Organen größer wird, sich zu teilen beginnt, bis schließ- 
lich eine nach außen hin in steigendem Maße zerteilte Spreite resultiert. Die nun 
folgenden Laubblätter sind nahe an die Blüte herangerückt, so daß es meist nicht 
möglich ist, Blüten- und Laubblattregion klar gegeneinander abzugrenzen. Nach- 
stehende Aufstellung soll für P. tenuifolia L. zeigen, wie sich die Zahlen der Kelch- 
blätter und noch zum Kelch zu rechnenden Laubblätter zu denen der Kronblätter 
verhalten. Untereinanderstehende Werte gehören ein und derselben Blüte an. 


K: 11 11 10 10 9 9 9 8 8 8 
cm NH. Bw. un 9° U N 8 8 


Kronblätter und kelchartige Blätter nehmen also gleichlaufend ab und zu. 
Die übrigen untersuchten Arten besitzen zum Teil etwas weniger Kronblätter: 





Zahl der Kronblätter . . . 11 10 9 8 7 6 5 
Zahl der Blüten bei 
P. officinalis L. . . . .. 5 4 EE — — == 
P. corallina Rerz — 1 4 151 4 — — 
P. laciniata Hr... . . . — 2 13! 8 2 — — 
P. Mlokosewitschi Lom _- — SE © 1 1 


Die Zahl der Staubblätter ist meist sehr hoch, z. B. bei P. tenuifolia etwa 210 
im Durchschnitt. Die Fruchtblätter sind gewöhnlich in der Drei- oder Vierzahl 
vorhanden mit Ausnahme der zu einer besonderen Sektion gehörigen P. Moutan, 
die bis zu 15 Fruchtblätter aufweisen kann. 


Wegen der Ähnlichkeit der einzelnen Arten soll die Entwicklungs- 
geschichte nur an P. officinalis L. erklärt werden. EıcHLer beschreibt 
die Stellung von Kelch und Krone als Spirale. Über die Stellung der 
Staub- und Fruchtblätter konnte er nichts berichten. Wir haben hier im 
Gegensatz zu allen anderen Ranunculaceengattungen einen nach innen 
eingesenkten Blütenboden (Abb. 4). Abb. 5 zeigt ein ganz junges 
Stadium mit spiralig stehenden Laubblattanlagen und beginnender An- 
lage des Kelches. In Abb.7 sehen wir die Spirale ungestört Kelch 
(Organe 1—7) und direkt anschließend Blumenkrone (Organe 8—16) 
durchlaufen. Nun folgen die Staubblätter, und zwar nicht wie bei allen 
übrigen Ranunculaceen von außen nach innen, sondern von innen nach 
außen zu sich anlegend, wie Abb. 4 zeigt, bei der wir die innersten 
Staubblattanlagen bedeutend weiter entwickelt sehen als die äußeren. 
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Abb. 4. 


Abb. 4—8. Paeonia officinalis L. 


Abb. 4. Längsschnitt durch eine junge Bliitenanlage. Vergr. 18 f. — 
Abb. 5. Ganz junge Bliitenanlage. Zu äußerst Laubblätter, an- 
schließend Kelchblätter; die äußersten Kelchblattanlagen sind von 
den obersten Laubblattanlagen im jungen Stadium nicht mit Sicher- 
heit zu unterscheiden. Vergr. 46 f. — Abb. 6. Blütenanlage. Kelch- 
blätter abpräpariert. 1—8: Krone; 9—13: die 5 Primordien der 
Staubblattregion. Auf den Primordien bereits die Anlagen der 
1. Staubblätter. Die im Innern eingezeichneten Pfeile geben die 
Lage der noch nicht entwickelten Fruchtblätter au. Vergr. 58f. — 
Abb.7. Nach Mikrotomschnitten (halbschematisch). 1 u.2: Laub- 
blätter; 3—7: Kelch; 8—16: Krone; 17—21: Staubblattpri di 

die zuerst angelegten Staubblätter der Primordien 17, 18, 19 zum 
Teil schon frei. 22, 28, 24 die 3 Fruchtblätter. Vergr. 20f. — Abb. 8. 

Diagramm: K5, C8, Staminalprimordien 5, G 3. 





Ihre Anordnung erfolgt nicht einzeln nach der Spirale, sondern in fünf 
geförderten Sektoren, Primordien, die jedoch ihrerseits sich an die 
Spirale der Kronblätter nach der Limitdivergenz anschließen; so Pri- 
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mordium 17 in Abb. 7 an Kronblatt 16, dann folgen die Primordien 18 
bis 21. Abb. 6 zeigt ein jüngeres Stadium, in dem eben die Anlage der 
Primordien beginnt. Sind diese einmal nach der Limitdivergenz an- 
schließend an die Kronblätter angelegt, so erfolgt in ihnen ganz unab- 
hängig voneinander Staubblattbildung von innen nach außen. Erst viel 
später legen sich ganz innen die Fruchtblätter an, die in der Spirale an die 
Primordien anschließen. Die an älteren Stadien beobachtbaren Stellungs- 
abweichungen von den theoretischen Radien erklären sich daraus, daß 
die Fruchtblätter infolge des gleichmäßigen Wachstums den zur Ver- 
fügung stehenden Raum gleichmäßig beanspruchen und sich annähernd 
äquidistant gestellt haben. Diagramm Abb. 8 stellt die Verhältnisse 
schematisch dar. 
Zusammenfassung: Bei der Gattung Paeonia fehlt eine ausgesprochene 
Trennung zwischen Blüten- und Laubblattregion, da regelmäßig Über- 
zwischen beiden vermitteln. Auf die spiralig stehenden Laub-, 
Kelch- und Blumenblätter folgen in der Spirale anschließend fünf Prim- 
ordien von unter sich beliebig stehenden Staubblättern, daran spiralig 
anschließend die Fruchtblätter. 


IL Formen mit vorwiegend quirliger, seltener schraubiger 
Organstellung. 
Anemone L. (Abb. 9—21.) 


Die zahlreichen Arten dieser Gattung können hier nicht alle behandelt werden. 
Es soll lediglich an einigen typischen Beispielen ohne Rücksicht auf die syste- 
matische Zusammengehörigkeit vorgeführt werden, was für Stellungen innerhalb 
dieser Gattung überhaupt vorkommen. 

Bei den meisten Arten verlängert sich das Rhizom direkt zum oberirdischen 
Stengel und schließt mit einer Terminalblüte ab. Das Rhizom setzt sich durch 
einen Seitensproß fort. Die obersten drei Laubblätter bilden ein Involucrum, das 
deutlich von der Laubblattregion geschieden ist. Die Involucralblätter verwach- 
sen z.B. bei Anemone Pulsatilla scheidig am Grunde, oder sie bleiben frei und 
bilden einen dreizähligen Quirl. Ihrer Beschaffenheit nach können sie großlaubig, 
z. B. bei A. nemorosa, kleinlaubig, z. B. bei A. Pulsatilla, oder schließlich kelch- 
artig sein, wie bei den Arten, bei denen sie ohne Zwischenraum an den Blüten 
liegen, wie z. B. bei A. Hepatica und À. angulosa. Bei letzteren beiden sind die 
Blüten nicht terminal, sondern entstehen in den Achseln von Niederblättern. Die 
genauere Beschreibung dieser Verhältnisse erfolgt bei den einzelnen Arten. 

Es sei begonnen mit den Arten mit spiraliger Organstellung in der Blüte. 

Anemone angulosa Lam. (Tabelle G 1). Das Involucrum von kelchartigem 
Habitus, in der Blütenregion stehend, ist fast immer dreizählig, selten vierzählig, 
wobei letztere Fälle nicht an allgemein reichhaltige Blüten geknüpft sind. Die 
blauen Perianthblätter wechseln zwischen 11 und 7, wobei 9 die eindeutig bevor- 
zugte Zahl ist. Staub- und Fruchtblätter sind in sehr wechselnder Zahl vor- 
handen, erstere schwanken zwischen 68 und 29 (43 im Durchschnitt), letztere 
schwanken zwischen 34 und 7 (16 im Durchschnitt). Ein Zusammenhang der 
Zahlen der einzelnen Organkategorien untereinander konnte nicht festgestellt 
werden. Übergangsbildungen zwischen Perianth- und Staubblättern treten nicht 
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allzu selten auf; es sind kleine schmale, petaloide Blättchen, die an der Spitze 
etwas ausgerandet sein können und gelegentlich auch Rudimente einer Theca 
tragen. Die unscharfe Sonderung zwischen Perianth- und Sporophyliregion 
drückt sich auch darin aus, daB an der Grenze haufig in die Spirale ein bis zwei 
Staubblätter zwischen Perianthblatter eingeschaltet sind (vgl. Adonis). Bei zwei 
Blüten fand ich in einem Sektor eine schwache Dreilappung der Perianthblatter 
und des Involucralblattes. 

Alle Organe einschließlich des Involucrums bilden sich in einer 
durchgehenden Spirale nach der Limitdivergenz (Abb. 9) mit einem An- 
schluß an die Laubblattregion wie bei A. Hepatica. Jedoch wird im 
Laufe des weiteren Wachstums von den Perianthblättern sehr früh diese 
Stellung nicht mehr eingehalten und geht in eine mehr oder weniger 
quirlige über durch Ausgleich der in der Natur der Spiralstellung nach 
der Limitdivergenz liegenden ungleichen Lücken. In zwei Fällen mit 
einem vierzähligen Involucrum konnte auf Grund: der Deckung der 
Perianthblätter eine Stellung nach der Limitdivergenz von 99° 30’ 6” 
vermutet werden, eine Stellung, die das Endglied der Reihe 2/7, 3/11, 
5/18 usw. darstellt und vier Glieder auf einem Umlauf besitzt (vgl. 
HTRMER 1922, S.8 und 99). Da diese Stellung jedoch nur selten bei 
Ranunculaceen gefunden wurde, ist es nicht sicher, ob sie tatsächlich in 
den vorliegenden Fällen bestanden hat. 

Anemone blanda SoHoTT et Ra. (Tabelle G 2) besitzt ein ebenfalls dreizähliges, 
jedoch laubiges und durch einen größeren Abstand von der Blüte getrenntes In- 
volucrum und vorwiegend 14—16 Perianthblätter, eine wechselnde Zahl (im 
Mittel 60) Staubblätter und eine diese ziemlich überschreitende (im Mittel 87), 
stark schwankende Zahl von Fruchtblättern, wobei bei höheren Fruchtblatt- 
zahlen auch die höheren Staubblattzahlen auftreten. Ein zahlenmäßiger Zu- 
sammenhang mit den Perianthblättern ließ sich nicht feststellen. — Eine Blüte 
hatte unten am Involucrum ein viertes perianthartiges Blatt mit grünen Rändern, 
eine andere deren zwei, die nicht nur einen grünen Rand, sondern auch beginnende 
Zerteilung ihrer Spreite zeigten. Dies weist darauf hin, daß trotz des Abstandes 
zwischen Involucrum und Perianth keine scharfe Trennung zwischen Laubblatt- 
und Blütenregion besteht. 

Anemone apennina L. (Abb. 10 und 11) entspricht zahlenmäßig und 
im äußeren Habitus der vorhergehenden. An die drei laubigen, an der 
ausgewachsenen Pflanze durch einen Abstand von der Blüte getrennten 
Involucralblätter, die die Spirale beginnen, schließen sich direkt die 
Perianth-, Staub- und Fruchtblätter an. In Reihenschnitten, immer nur 
die Anwachsstelle betrachtend, läßt sich die Spirale bis ans Ende der 
etwa 150 Glieder durchverfolgen. Abb. 11 zeigt das Ende der Spirale, die 
letzten Fruchtknoten. Ein Vegetationspunkt zeigt ein Bild ähnlich 
wie Adonis. Die Perianthblattanlagen werden nach innen zu immer 
kleiner und sind schließlich bei entsprechend jungen Stadien nicht mehr 
von denen der Staubblätter zu unterscheiden. Häufig tritt auch hier wie 
bei A. angulosa und Adonis beschrieben, eine Einschaltung von einem 
Staubblatt in die Spirale der Perianthblätter ein, was mit dem Fehlen 
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der scharfen Abgrenzung der einzelnen Blütenregionen zusammenhängt. 
— Während die Anlage der Staubblätter acropetal erfolgt, wird diese 
Reihenfolge bei ihrer Reifung nicht eingehalten. Sowohl die äußeren 
als die inneren Staubblätter bleiben in der Entwicklung zurück, während 
die der mittleren Region sich stärker entwickeln und am frühesten ver- 
stäuben. Es folgen dann die äußeren und die inneren. EıcHLer erklärt 


dies durch Druck des Perianthes; es dürfte jedoch die Ursache eher im 
Wachstumsprinzip liegen. 

Den gleichen Bautyp, jedoch mit anderem Habitus und größerem Spielraum 
in den Zahlenverhältnissen haben wir z. B. bei A. stellata (= hortensis) u. a. Bei 
dieser findet man am Involucrum alle Zwischenformen von einfach-ovaler Gestalt 
bis zur gegliederten Form der Laubblätter (GOEBEL 1923). 

Ein Vorwiegen der Fünfzahl im Perianth finden wir bei der ebenfalls spiralig 
gebauten A. silvestris L., bei der aber auch Zahlen bis zu 12 Perianthblättern 
gelegentlich auftreten. Das Involucrum ist von der Blüte abgerückt und laub- 
blattartig und schließt in der Spirale an die Perianthblätter an. Die Stellung der 
Staub- und Fruchtblätter, die aller Wahrscheinlichkeit nach die Schraubenstel- 
lung des Perianths fortsetzen, ist nicht mit absoluter Sicherheit zu erkennen, da 
selbst an jüngsten Blütenanlagen an dem hochaufgewölbten Blütenvegetations- 
kegel die Organe in sehr großer Zahl äußerst schnell hintereinander erscheinen. 
Auch sind bei vergleichsweiser beträchtlicher Größe des Vegetationspunktes und 
vergleichsweise sehr geringer Größe der Organanlagen sektorale Ungleichheiten 
der Erkennung der tatsächlichen Stellung sehr hinderlich. — Die gleichen Ver- 
hältnisse zeigt auch À. coronaria L. mit meist fünfzähligem Perianth. Gefüllte 
Formen, die zahlreichere Perianthblätter aufweisen, sind nicht eingehend unter- 
sucht worden. 

Anemone ranunculoides L. (Tabelle G 3) besitzt normalerweise fünf, aber 
nicht allzu selten sechszählige Blüten. Staubblätter sind in der Hauptblüte 50 und 
Fruchtblätter 28 im Durchschnitt vorhanden, während für die Seitenblüten die 
betreffenden Zahlen 45 bzw. 17 lauten. Das laubige Involucrum ist von der Blüte 
abgerückt. In der Achsel des ersten äußersten Involucralblattes bildet sich eine 
Seitenblüte, die an die zwei grundständigen kleinen Vorblättchen in der gewohn- 
ten Weise anschließt. Das zweite Involucralblatt trägt ein Knöspchen, das sich 
jedoch fast nie entwickelt, das dritte ist steril. — Das Involucrum legt sich wohl 
ursprünglich nach der Limitdivergenz an, strebt aber schon an jungen Vegeta- 
tionspunkten einer + äquidistanten Anordnung zu, seiner Größe wegen (Abb. 12). 
Alle übrigen Organe stehen in lückenloser Spirale nach der Limitdivergenz. Die 
Perianthblätter verschieben sich etwas durch asymmetrisches Wachstum im 
Laufe der Entwicklung wie auch bei Ranunculus u.a. 

Anemone Hepatica L. (Tabelle G4). Das Involucrum ist kelchartig und be- 
findet sich in der Blütenregion. Es ist normal dreizählig, nur selten ist es in 
größerer Zahl entwickelt bis zu fünf, TRAPL zitiert sogar einen Fall mit sieben. 
Es können alle Übergänge zwischen ihm und dem Perianth vorkommen: ein 
blaues Involucralblatt oder ein grünes Perianthblatt, oder schließlich beschreibt 
Trapt ein Involucralblatt, das zur Hälfte grün und behaart, zur anderen Hälfte 
blau und kahl war. Das Perianth ist normal sechszählig, wenn auch etwas höhere 
Zahlen wie sieben und acht nicht selten vorkommen. Darauf folgen etwa 35 
Staub- und 15 Fruchtblätter, wobei die Durchschnittszahlen je nach dem Stand- 
ort verschieden sind. An den Blüten mit mehr Staubblättern findet sich auch 
eine größere Zahl von Fruchtblättern. Die äußeren Staubblätter können manch- 
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mal zu petaloiden, ausgerandeten Blättchen umgewandelt sein, die rudimentäre 
Antheren tragen kônnen. 

Bei Anemone nemorosa L. (Tabelle G 5) ist das laubige, dreizählige Involucrum 
von der Blüte abgerückt. Trotzdem ist die Absonderung keine scharfe. Es kann 
sowohl ein Involucralblatt Form und Farbe eines Perianthblattes annehmen, als 
umgekehrt ein Perianthblatt + grün und zerschlitzt sein kann. TRAPL fand auch 





Abb. 9. Abb. 12. 


Abb. 11. 


Abb. 9—12. Anemone L. 
a) Formen mit rein schraubiger 
Organstellung. 

Abb. 9. A. angulosa LAM. Nach Mikro- 
tomschnitt. 1— 8 Perianth, 9 ff. Staub- 
blätter. Vergr. 38. — Abb. 10. A. apen- 
nina L. Nach Mikrotomschnitt. 1—16 
Perianth, 17 ff. Staubblätter 13 er und 
21 er Parastichen eingezeichnet. Vergr. 
165f. — Abb. 11. A. apennina L. In- 
nerste Fruchtblätter. — Abb. 12. A. 
ranunculoides L. Blütenanlage. J bis 
III Involucrum, 1—5 Perianth, 6 ff. 
Abb. 10. Staubblatt. Vergr. 971. 





einmal eine solche Zwischenbildung am Stengel zwischen Involucrum und Blüte. 
Das Perianth ist normal sechszählig, nicht selten siebenzählig und kann im ganzen 
zwischen vier und zwölf schwanken, wobei je nach dem Standort die Schwan- 
kungen verschieden sind, ja sogar die Siebenzahl bevorzugt sein kann (UDNEY 
Yue 1902). Die gelegentlich auftretenden Staminodien haben die gleiche Be- 
schaffenheit wie bei A. Hepatica. Satispury (1916) beschreibt, besonders an 
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schattigem Standort auftretend, eine var. apetala, bei der die Perianthblatter 
ganz klein und schmal sind, wobei gelegentlich aber eines groß und weiß werden 
kann. — Staubblätter sind im Durchschnitt etwa 60 und Fruchtblätter etwa 18 
vorhanden. Bei reicherer Entwicklung der einen Organgruppe ist auch die andere 
in höherer Zahl vorhanden. Staubblätter und Fruchtblätter stehen meist unter- 
einander im Verhältnis 3,5 : 1; Sarıssury (1919) gibt 2 : 1 an. 

Bei einer Kreuzung von A. nemorosa mit A. ranunculoides hatten die Haupt- 
blüten meist sechs, die Seitenblüten meist fünf Perianthblätter. Eine Unter- 
suchung der Organstellung konnte hier wegen Mangel an Material leider nicht 
ausgeführt werden. 


Die Anordnung der Organe bei A. Hepatica (Abb. 15—20) und A. ne- 
morosa (Abb. 13—14) gleicht sich so völlig, daß das Diagramm beider 
Arten gemeinsam besprochen werden soll. 

Die drei Involucralblätter haben spiralige Deckung; sie stehen an- 
nähernd nach der Divergenz 1/3 (Abb. 20). In Alternanz mit ihnen bilden 
sich zwei Quirle von je drei Perianthblättern. Vor den äußeren Perianth- 
blättern bilden sich nun dreimal zwei Organe derart, daß die vor sie 
fallenden Lücken kleiner sind als die zwischen sie fallenden. Bei sechs- 
zähligem Perianth sind es Staubblätter, während bei mehr als sechs- 
zähligem Perianth eines oder mehrere der genannten sechs Organe 
abermals Perianthblätter sind (Abb. 14, 15, 16). Eine Verdopplung, wie 
sie SALISBURY (1919) in seinem strengen Festhalten an der Sechszahl an- 
nimmt, ist also keineswegs vorhanden. Mit diesen Organen alterniert 
ein zweiter sechszähliger Quirl b (Abb. 13, 14, 17). Bereits im dritten 
Quirl c (Abb. 13, 14 und 18) tritt ein Ausfall ein, der die Meiomerie der 
viel weiter innen liegenden Kreise vorbereitet. In den 4. und 
5. Kreisen d, e ist zwar die Sechszähligkeit wieder vollständig, aber in 
dem Sektor, in dem der Übergang erfolgen soll, sind zwei Organe be- 
sonders nahe zusammengerückt. Der 6. Kreis f hat schließlich im be- 
sagten Sektor ein Glied verloren, ist nur noch fünfzählig; der 7. Kreis g 
ist nur noch vierzählig, wobei das Glied im veränderlichen Sektor als 


Abb. 13—20. Anemone L. b) Formen mit zunächst quirliger Organanordnung. 
Abb. 13 u.14. A. nemorosa L. 

Abb.13. Diagramm einer normalen Blüte (auch für A. Hepatica gültig). Zu äußerst die 3 Involucral- 
blätter, anschließend schwarz die 2 mal 3 Perianthblätter, anschließend die Staubblätter, 
zunächst in Komplexquirlen (schwarze Kreise), später in schraubiger Anordnung nach der 
Limitdivergenz von 99:/2 (punktierte Linie). Über den Sektor rechts vgl. Text. — Abb.14. Junge 
Blütenanlage. J und II die 2 mal 3 Perianthblätter, anschließend die Staubblätter, die über den 
äußeren Perianthblättern stehenden der Übersichtlichkeit halber schraffiert. Die innersten Organe 

(numeriert) in schraubiger Anordnung nach der Limitdivergenz von 99'/. Vergr. 52 f. 


Abb. 15—20. A. Hepatica L. 
Abb. 15. Diagramm der äußersten Organe für P=7. — Abb. 16. Diagramm der äußersten Organe 
für P=8. — Abb. 17. Blütenanlage, nur die äußersten Kreise gezeichnet. J und IJ die Perianth- 
blattkreise, a und b Staubblattanlagen. Vergr.62f. — Abb.18. Dieselbe Blüte wie Abb.17. Die 
Anlagen des äußersten Staubblattkreises a weggelassen. b—f Staubblattanlagen in komplex- 
quirliger Aufeinanderfolge, 1ff. in schraubiger Organstellung nach der Limitdivergenz von 991/:°. 
Vergr. 62f. — Abb. 19. Querschnitt durch eine vollständige Knospe des nächstjährigen Sprosses. 
Schwarz Niederbl., B Blüten-, LZ Laubblattstiele. Vergr. 8f. — Abb. 20. Anschluß der Blüte an 
die vegetative Region. Schwarz die Niederblätter, weiß Spitzenteile von Laubblättern, punktiert 
Involucrum, B Blüte. Vergr. 16f. 
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durch negatives Dédoublement entstanden aufzufassen ist. Durch diese 
nicht äquidistante Viergliedrigkeit ist die im Inneren des Gynaeceums 
vorhandene Stellung nach der Limitdivergenz von 99'/.° eingeleitet. Es 
erfolgt also hier ein Ubergang vom dreizähligen Quirl in die vierzählige 
Spiralstellung. Je nach den Zahlenverhiltnissen in den Blüten ändert 
sich die Zahl der Quirle etwas, auch kénnen Organausfälle noch an an- 
deren Stellen eintreten, wie das auch bei anderen Gattungen und Familien 
der Fall ist. Das Prinzip der ursprünglich sechszähligen Quirle und der 
Ubergang in die Spiralstellung findet sich bei allen Bliiten von A. nemo- 
rosa und A. Hepatica gleichmäßig. Bei ersterer gibt EıcHLer 5/13, also 
Spiralstellung der Sporophylle an, während er bei letzterer die quirlige 
Anordnung richtig erkannt hat. 


Anemone Pulsatilla L. Das Perianth ist hier fast immer sechszählig. Unter 
107 Blüten fanden sich fünf mit fünf, eine mit sieben und zwei mit acht Perianth- 
blättern, der Rest war sechszählig. Als Übergangsbildung zwischen Involucrum 
und Perianth fand sich in der Blütenregion ein kleineres Blatt, das innen violett, 
außen grünlich und stark behaart war. An Stelle der äußeren Staubblätter finden 
sich drüsige Staminodien. Die unmittelbar an diese anschließenden Staubblätter 
besitzen ein breiteres Konnektiv als die weiter innen befindlichen. — Für die 
Stellung der Staubblätter gibt HormEıster (1867, Allgem. Morphologie, S. 446) 
an, daß sieanstatt in einer, in drei normalen Schraubenlinien angeordnet sind, die 
sich äquidistant in den Vegetationspunkt teilen. 

Der Anschluß an die Laubblattregion erfolgt in der Hauptsache bei den Ane- 
monen nach zweierlei Typen. Fast alle Arten sind einachsig, wie z. B. A. nemo- 
rosa. Das unterirdische Rhizom bringt abwechselnd Laub- und Niederblätter 
hervor, bis es zur Bildung der endständigen Blüte schreitet. Vom letzten der 
spiralig stehenden Niederblätter etwa um einen Winkel von 137,50 entfernt ent- 
steht das äußerste der drei Involucralblätter. Diese besitzen zwar noch spiralige 
Deckung, stehen aber bereits annähernd äquidistant und leiten so zur reinen 
Quirligkeit des Perianths über. — Bei A. Hepatica und A. angulosa liegen die Ver- 
hältnisse etwas komplizierter (Abb. 19). An die spiralig stehenden Laubblätter 
des laufenden Jahres (nicht auf der Abbildung!) schließen sich spiralig die Nieder- 
blätter oder Knospenschuppen und an diese wieder die Laubblätter L für das 
folgende Jahr an. Aus den Achseln der Niederblätter, woraus sich auch das 
Rhizom fortsetzt, entspringen die Blüten B, nach Wyprer (1859) gelegentlich 
auch aus den Achseln der Laubblätter. Der Anschluß des spiralig gedeckten In- 
volucrums erfolgt, wie von EICHLER für. Vorblattlosigkeit z. B. bei Musa be- 
schrieben: Blatt eins und zwei seitlich rückwärts und Blatt drei. genau vorn in der 
Medianen (Abb. 20). 


Anemone narcissiflora L. (Abb. 21) zeigt sich sowohl im Blütenstand als in der 
Blüte selbst ziemlich verschieden von den übrigen Arten. Das Involucrum ist nicht 
drei-, sondern vier- bis sechszählig und trägt in der Achsel jedes Blattes eine 
Seitenblüte. Die untersten vier Involucralblätter, die für gewöhnlich allein vor- 
handen sind, stehen annähernd dekussiert, bei Auftreten von fünf oder sechs tritt 
der schon beschriebene Übergang in die Spiralstellung ein. Die Gliederung der 
Involucralblätter nimmt nach oben zu deutlich ab. — Die Blüten sind im Freien 
meist fünf- oder sechszählig, während die im Botanischen Garten München wach- 
senden Exemplare meist höhere Zahlen bis zu acht aufwiesen. 
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Der Einsatz des Perianths erfolgt, da Vorblätter fehlen, nach Art der 
Primulaceen. Sein Diagramm (Abb. 21, a—k) ist quirlig und äußerst 
mannigfaltig mit drei- und vierzähligen Quirlen. Der äußerste Quirl 
pflegt bei der entfalteten Blüte an der AuBenseite rôtlich überlaufen zu 
sein, der innerste rein weiB, während der mittlere schwache rosa Streifen 
trägt. — Abb. a stellt den 
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von mir am häufigsten ge- 
fundenen Typ dar: in der N g 
Transversale zwei Blatter, 
damit nach Art der Papa- : KL 
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ein zweites Blattpaar. Mit ® > 
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(Abb. b und c). Selbst im 


letzteren Fall ist jedoch die ~ * 
Stellung der vier Blatter + IN 
des dritten Quirls unver- 3 
ändert, wie im Diagramm a. N +S \ ) 
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Es kann sich im nach innen 


anschließenden Staubblatt- Abb. 21. AnemoneL. c) Formen mit rein quirliger Oryan- 


kreisnoch ein Perianthblatt anordnung. À.narcissiflora L. Diagramme des Perianths. 
Vgl. Text! a normal, Quirle nach Zwei- bzw. Vier- 


bilden (Abb. c). Auch der zähligkeit gebaut, b—e reduzierte Formen vom Typus a, 
3. Kreis int häufig nicks CPU SES ROSE 
vollzählig ausgebildet (Ab- durch Strichelung angedeutet; in d, e, i und k die feh- 
x a lenden inneren Perianthbl. durch ein Kreuz angedeutet. 
bild. d und e). — Der zwei- 
bzw. vierzählige Aufbau kann auch in dreizähligen übergehen, wie z. B. 
in Abb. /, wobei die äußersten zwei Blätter nach oben konvergieren 
und sich anstel!: des untersten Blattes im zweiten Quirl deren zwei 
bilden. Das ganze als fünfzählig aufgefaßt, schließt auch hier nach Pri- 
mulaceenweise an mit den beiden äußersten Blättern seitlich gegen die 
Achse zu gerichtet. Nach innen zu kann noch ein zweiter dreizähliger 
Quirl anschließen (Abb. g). Rein dreizählig sind die Blüten À mit zwei 
Quirlen. Auch hier kann noch ein dritter Quirl ganz oder teilweise zur 
Entwicklung gelangen (Abb. + und k). Das innerste Blatt des äußersten 
Quirls steht, wie auch sonst bei Vorblattlosigkeit, vor dem Tragblatt. 
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Die Sporophylle stehen in Geradzeilen, die ihre Entstehung alter- 
nierenden Quirlen verdanken. Bei vierzähliger Organanordnung sind es 
deren 16, was eine Auflösung zu 4x4 zuläßt. Es bilden sich zuerst vier 
Organe, je nach der Entwicklung des Perianths Staub- oder Perianth- 
blätter, vor den Lücken des letzten Perianthblattquirles, in Alternanz 
damit abermals ein vierzähliger Quirl. In Alternanz mit dem acht- 
gliedrigen Komplex dieser beiden Quirle füllt ein weiterer achtzähliger 
Quirl das System auf und in Achtzähligkeit setzt es sich fort. Bei drei- 
zähliger Anlage fand ich zum Teil 12 (= 4x3) Geradzeilen, so daß im 
Prinzip die Verhältnisse wie bei Vierzähligkeit liegen. 13 Geradzeilen, die 
gelegentlich ebenso wie 14 oder 15 auftreten können, sind nicht, wie 
WYDLER meint, ein Hinweis auf Schraubenstellung, sondern lediglich 
durch sektorale Ungleichheiten bedingt im Sinne der Pleio- und Meio- 
merie MURBECKs (1914). 

Zusammenfassung. Die Blüten der Gattung Anemone besitzen ge- 
wöhnlich ein dreizähliges Involucrum, das sich in der Blütenregion be- 
finden oder von der Blüte abgerückt sein kann. Es kann laub- oder 
kelchblattartig sein. Das Perianth ist, besonders wenn fünfzählig oder 
auch bei reicherer Entwicklung, spiralig, bei vorwiegender Sechszählig- 
keit in dreizähligen Quirlen aufgebaut. A. narcissiflora kann sowohl 
drei- als viergliedrige Quirle besitzen. Die Sporophylle setzen jeweils die 
Anordnung des Perianths fort. 

Tabelle G: Anemone L. 
1. Anemone angulosa Lam. 
Involucrum: unter 50 Bl. 3 mit 4, 47 mit 3 Inv.-Bl. 


Plant Snpe ss . ve 9 im Durchschnitt, zwischen 11 und 7 

Zahl der Perianthblätter . . . . . . . . . . . . . Yr we & 4 
» PR ecke PI 8 6 27! 8 1 

Staubblätter . . . . . . . 43 im Durchschnitt, zwischen 68 und 29 

Fruchtblätter . . . . . . . 16 ,, pr 7 ares. 7 


2. Anemone blanda ScHoTT et Ra. 
Involucrum: immer 3 


Pe |e uc Un Te 15 im Durchschnitt, zwischen 19 und 11 

Zahl der Perianthblatter . . . . . eae a ee 19 13. 1 
i. aes << > > « sd: 1 TN 2 2 4 

Staubblätter . . . . . . . 60 im Durchschnitt, zwischen 101 und 34 

Fruchtblätter . . . . . . . 87 ,, ä er BE B 

Für G= 147—110: A= 69 im Durchschnitt, zwischen 101 und 52 

» G= 109— 91: A= 63 „ ps a 80 ,, 52 

» G= 89— 73: A= 73 ,, = > we. 01 

» G= 8-2: A=50 „ „ il 66 ,, 34 

3. A er culoides L. 





Perianth: Unter 50 Blüten 43 mit 5, 7 mit 6 Perianthblättern 
Staubblatter: Hauptblüte . 50 im Durchschnitt, zwischen 59 und 45 
Seitenblüte . 45 ,, s à 56 „ 40 
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Tabelle G: Anemone L. (Fortsetzung.) 
3. Anemone ranunculoides L. 


Fruchtblätter: Hauptblüte . 28 im Durchschnitt, zwischen 38 und 23 
Seitenbliite . 17 ,, ns ow: 2 Sh à: 48 


4. Anemone Hepatica L. 


Involucrum: Fast immer 3 
Perianth: unter 100 Blüten 1 mit 8, 20 mit 7, 79 mit 6 Perianthblattern. 


Staubblätter ....... 34,6 im Durchschnitt, zwischen 49 und 25 
Fruchtblätter . . . . . . . 15,0 ,, né + ee | 
Für A = 49—35: G = 17,3 im Durchschnitt, zwischen 25 und 10 
” A= = 34—25: G = 12 ” ” ” 20 ” 7. 
5. Anemone nemorosa L. 
Perianth: Zahl der Perianthblätter . . . 9 8 o£ 5 
» » Blüten in Prozent . . 0,3 25 25 715 0,7 
Staubblätter . . . . . . . 61 im Durchschnitt, zwischen 79 und 39 
Fruchtblätter . . . . . . . |" ER os Du 8 
Für A= 79—60: G= 20 im Durchschnitt zwischen 28 und 7 
„A=59-39: G = 16 ,, 7 sy 25 . & 


Actaea L. (Abb. 22—23.) 

Actaea alba L. Das Perianth besteht aus meist vier kleinen weißlichen Blätt- 
chen; einmal wurde eine Form mit nur zwei gefunden. Die Zahl der Honigblätter 
ohne Honiggrube wechselt zwischen vier und null, wobei das gänzliche Fehlen in 
ganzen Blütenständen durchgehend auftreten kann. Übergänge zwischen Honig- 
blättern und Staubblättern sind nicht selten zu beobachten. Staubblätter finden 
sich fünf bis viele, wobei die unten an der Ähre befindlichen Blüten größere Zahlen 
aufweisen als die oberen. Der Fruchtknoten ist immer in der Einzahl vorhanden. 

Die Blüten sind meist ohne Vorblätter; jedoch können solche auch 
als ein bis zwei schmale Schüppchen auftreten. Abb. 22 zeigt die Stel- 
lungsverhältnisse einer normalen Blüte: unten das Tragblatt, dann in der 
Transversale das erste Perianthblattpaar und senkrecht dazu das zweite. 
Vor den äußeren Perianthblättern stehen je zwei Honigblätter, die zwi- 
schen sich noch je ein Staubblatt haben. Nun folgen vor den inneren 
Perianthblättern je zwei Staubblätter und ebenso zwei etwas höher vor 
den äußeren. Weiter nach innen erfolgt die Anlage der Organe nicht mehr 
mit der gleichen Regelmäßigkeit, da die verschiedenen Seiten der Blüte 
verschieden stark gefördert sind, jedoch immer noch nach dem Prinzip 
der Alternanz. Das einzige Fruchtblatt steht meist in der Mediane oder 
auch in der Transversalen. 

Eigentümlich ist das Auftreten und die Stellung der beiden ersten 
Staubblätter, die in die Transversale und zwischen je zwei Honigblätter 
fallen. Nimmt man an, daß in Blüten mit reicherer Diagrammentwick- 
lung gleichfalls in der Mediane je ein Staubblatt mit je zwei Honigblättern 
alterniert, so würde das Diagramm ein System von Komplexquirlen dar- 
stellen mit stets steigender Zahl der Glieder. Es besteht das Perianth 
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aus zwei Quirlen mit je zwei Blättern. Mit diesen im Komplex alter- 
nieren die Honigblätter als ein vierzähliger Quirl. Auf sie folgt in nor- 
maler Alternanz der erste vierzählige Staubblattkreis, wovon gewöhnlich 
nur die beiden transversalen Organe vorhanden sind; mit diesem Kom- 
plex von 2X 4 Gliedern alterniert der 2. Staubblattkreis mit im ganzen 
8 Organen, bei denen die transversalen Paare vor den medianen ent- 
stehen. Die Glieder des darauffolgenden Quirls, soweit noch vorhanden, 
entstehen aber gleichzeitig. 

Eine Abweichung zeigt Abb. 23 mit nur zwei Perianthblättern, auf 
die alternierend zwei Honigblätter folgen anstelle des zweiten Perianth- 
blattpaares. Nach innen folgt ein Kreis von fiinf Organen, von denen 
eines ebenfalls als Honigblatt ausgebildet ist. Im nächsten Kreis treten 
infolge Férderung der rechten Seite nur noch drei Staubblätter auf. Der 
Fruchtknoten steht wieder in der Medianen. 


96 


Abb. 22. Abb. 23. 
Abb. 2. Actaea alba L. Diagramm. Schwarz: Perianthblatt, weiB: Honigblatt ; darauf folgend die 


äußersten Staubblatt-Quirle. Die noch folgenden inneren Staubblätter nicht eingez. Innen das ein- 

zige Fruchtblatt.— Abb. 23. Actaea alba L. Diagramm einer reduzierten Blüte. Im äußersten Staub- 

blattkreis ein Honigblatt, im innern nur noch 3 Organe entwickelt; darauf unmittelbar folgend 
das einzige Fruchtblatt. 

Actaea spicata L. zeigt ganz ähnliche Verhältnisse. Das Perianth ist 
meist vierzählig, selten drei-, auch sechszählig. Die spatelförmigen 
Nektarien wechseln zwischen 4 und 0, die Staubblätter zwischen 6 und 30, 
während konstant nur ein Fruchtknoten vorhanden ist. Das Diagramm 
ist normal dasselbe wie bei Actaea alba. Es können sich aber auch nur die 
äußersten Quirle erhalten, wobei schon der äußerste Kreis, der im all- 
gemeinen Honigblätter enthält, diese mehr oder weniger durch Staub- 
blätter ersetzt zeigt. Von den weiteren Staubblättern sind die trans- 
versalen des äußeren Kreises und einige wenige des nächstinneren noch 
vorhanden. Bei einem abnormen Fall von sechs Perianthblättern und 
drei Honigblättern standen die Organe nicht quirlig, sondern spiralig nach 
der Limitdivergenz. Das einzige Fruchtblatt jedoch hatte eine abnorme 
Stellung; denn seine Rückennaht war anstatt um 137! /,° nur um etwa 
459 vom letzten Staubblatt entfernt. 

Zusammenfassung. Die Blüten der Gattung Actaea besitzen ein kron- 
blattartiges, meist vierzähliges Perianth und eine wechselnde Zahl (0—6) 
von Honigblättern. Die Organe sind normal zyklisch angeordnet, jedoch 
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kann abnorm eine spiralige Organstellung auftreten, wobei den Ande- 
rungen der Zahlenverhältnisse ein noch größerer Spielraum gegeben ist. 





Abb. 26. 


6 Le = 
0 0 
a SY, Nee 


I; = HH, 


Abb. 27. 
Abb. 24. Cimicifuga dahurica HUTH. Blütenanlage. A Achse; a, 8 Vorblätter; 1—5 Perianth; 6 ff. 
Anlage der Honig- und Staubblätter. Vergr.90f. — Abb.25. Cimicifuga foetida L. Mikrotomschnitt. 
1-5 Perianth, 6 Honigblatt, 7—14 Staubblätter. Die in der Blüte erfolgte Verschiebung der Staub- 
blätter 7 - 9 durch Pfeile angedeutet, 15—19 Leitbündel zu den folgenden Staubblättern. Vergr. 26f. 
— Abb. 26. Cimicifuga racemosa NUTT. Junge Blütenanlage. Z und JJ Perianthblattkreise, a und b 
die äußersten Staubblattanlagen, (+) geförderter Sektor. Vergr. 100f. — Abb. 27. Cimicifuga ameri- 
cana MıcHx. Verschiedene Stellungen der Honigblätter. 


Cimicifuga L. (Abb. 24—27.) 


Die Gattung Cimicifuga unterscheidet sich von der Gattung Actaea nur durch 
ihre Fruchtbildung und dadurch, daß ihre Nektarien mit einer Honiggrube ver- 
sehen sind. 
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Spiralige Organstellung zeigen die Arten mit fünf Perianthblättern 
wie C. dahurica Hutu (Abb. 24) und C. foetida L. (Abb.25). Erstere 
besitzt 2—3 zweispaltige, letztere meist eines, seltener zwei weiBe, 
perianthférmige Nektarien, die denen von Ranunculus entfernt ähnlich 
sind. Staubblatter sind etwa 20 vorhanden und 1 Fruchtblatt. 

In der Entwicklungsgeschichte sind sie sich völlig ähnlich, so daß sie 
gemeinsam besprochen werden sollen. Die Organstellung ist zunächst 
im Perianth eine Übergangsstellung aus der Dekussation. Maßgebend da- 
für ist einerseits die Mediane zwischen Achse und Tragblatt, andererseits 
die Transversale, die durch die beiden Vorblätter gegeben ist (vgl. 
Hırmer 1922 über Sedum). Abb. 24 zeigt einen Vegetationspunkt von 
C. dahurica Huta. Die Perianthblätter 1 und 2 einerseits und 3 und 4 
andererseits sind noch in Übergangsstellung. Der Winkel zwischen 4 
und 5 ist bereits 1371/,° und wird auch weiter beibehalten. Die Anlage 
der Honigblätter unterscheidet sich noch in keiner Weise von der der 
Staubblätter. 

Abb. 25 zeigt einen Schnitt durch eine ältere Knospe von C. foetida L. 
Die vom Schnitt bereits frei getroffenen Staubblätter 7—9 halten wegen 
Schrägstellung in der Knospenlage in dieser Höhe den Divergenzwinkel 
nicht mehr ein. Die nächstfolgenden jedoch bereits an der Ansatzstelle, 
und genau die Leitbündel für die noch höherstehenden, im Schnitt nicht 
getroffenen Staubblätter 15—19. In der gezeigten Blüte ist nur ein 
Honigblatt vorhanden (6). Sind es deren zwei, so steht das zweite an 
Stelle des Staubblattes 7. 

Als Beispiel für zyklischen Blütenbau sei C. americana Micux. (Abb.27) 
vorgeführt. Die Blüte besteht aus vier Perianthblättern, 1—5, meist drei 
und vier Honigblättern, etwa 100 Staubblättern und immer einem Frucht- 
blatt, wobei Blüten mit höheren Honigblattzahlen in den unteren Teilen 
des ährigen Blütenstandes häufiger sind als in den oberen. Die Nek- 
tarien können verschieden angeordnet sein (Abb. 27 a—/). Bei fünf sind 
sie zu 3+2 einander gegenüber (a); bei vier entweder zu 2+-2 (6) oder 
1+3 (c); bei drei zu 142 (d); bei zwei entweder auf jeder Seite je 1 (e) 
oder die beiden auf einer Seite (f). Auf die Nektarien folgen die Staub- 
blätter in etwa 18 Geradzeilen, wobei entweder ein Staubblatt oder ein 
Honigblatt außen die Geradzeile beginnt, Honigblätter jedoch nur vor 
den äußeren Perianthblättern. Der Fruchtknoten steht entweder in der 
Medianen oder in der Transversalen. 

Ein Vegetationspunkt von der sehr ähnlichen C. racemosa Nutt. 
(Abb. 26) zeigt, daß jedoch die Honig- oder Staubblätter an der Peri- 
pherie nicht gleichzeitig angelegt werden, sondern zuerst je zwei (even- 
tuell drei) vor den äußeren, dann je zwei vor den inneren Perianth- 
blättern. Dann erst werden die Lücken aufgefüllt, und zwar sind die 
einzelnen Sektoren verschieden stark gefördert. Die nun folgenden 
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Staubblätter stehen superponiert, so daB im ganzen soviel Geradzeilen 
entstehen als anschlieBend an das Perianth peripherale Organe angelegt 
wurden. 

Zusammenfassung. Die Gattung Cimicifuga besitzt Blüten mit 
kronblattartigem, hinfälligen Perianth und einer wechselnden Zahl 
(0—5) von Honigblättern. Die Anlage erfolgt bei den verschiedenen Arten 
verschieden, entweder quirlig oder spiralig nach der Limitdivergenz. 


Thalictrum L. (Abb. 28—36.) 

Die Blüten der Gattung Thalictrum stehen in traubig-rispigen Blütenständen, 
wobei die Seitenblüten zwei sterile oder fertile Vorblätter haben können oder vor- 
blattlos sind. 

Die Perianthblätter sind in der Vier- oder Fünfzahl vorhanden. Sind 
es deren vier, so entstehen sie zu 2+2 nacheinander, wobei das erste 
Paar gekreuzt zu den Vorblättern steht, oder wenn letztere fehlen, ge- 
kreuzt zur Medianen. Sind es fünf Perianthblätter, so stehen sie als drei 
äußere und zwei innere wie bei Spiralstellung, wobei das erste Blatt 
schräg gegenüber dem ß-Vorblatt bzw. bei Vorblattlosigkeit schräg 
gegenüber dem Tragblatt steht. 

Die Organanordnung ist durchwegs quirlig. Abb. 32 zeigt einen Vege- 
tationspunkt von Th. minus var. elatior Jacg. Die ersten vier Staub- 
blätter entstehen gleichzeitig in den Lücken der vier Perianthblätter. 
Im weiteren zeigen sich die einzelnen Sektoren verschieden stark ge- 
fördert. So entstehen vor den Perianthblättern I nur je eine weitere 
Anlage, vor den Perianthlättern II deren zwei bzw. drei und zwar nach 
denen vor den Perianthblättern I. Ein dritter Quirl füllt schließlich, 
alternierend mit den schon bestehenden Organanlagen das System am 
Rand noch auf. Darauf folgen weitere Organe in Alternanz. Abb. 33 
zeigt die Entwicklungsgeschichte einer Blüte mit fünfzähligem Perianth. 
Hier sind an Stelle eines Perianthblattes II deren zwei getreten. Wieder 
folgen in den Lücken gleichzeitig je eine Staubblattanlage. Darauf- 
folgend bilden sich vor den Periantbhlättern I je eine weitere Anlage und 
vor II etwas später je weitere zwei, welche jedoch nicht in der Mitte, son- 
dern nahe an den Lücken entstehen, dasselbe, was auch an den vier- 
zähligen Blüten zu beobachten ist. 

Etwas ältere Stadien sollen an Th. isopyroides C. A. MEY. gezeigt 
werden (Abb. 28—31). Auf den äußersten, mit den Perianthblättern 
alternierenden Kreis von Staubblättern folgt in Alternanz ein zweiter 
mit je zwei oder zum Teil nur einem Organ vor jedem Perianthblatt. Die 
Organe des folgenden Quirls alternieren entweder mit den Perianth- 
blättern (Abb. 28) oder stehen vor ihnen (Abb. 29). Weiter folgen Quirle, 
die entweder einfach vierzählig oder als Komplexquirle mit mehr Or- 
ganen ausgebildet sind (Abb. 30 und 31). 
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Abb. 32. Abb. 33. 


Abb. 28—36. Thalictrum L. 
Abb. 28—31. Th. isopyroides C. A. MEY. Blütenanlagen mit verschieden reicher Gliederzalıl. 
I und II die Perianthblattkreise, «- d die Staubblattquirle. Vergr. 125f. 
Abb. 28 und 29. Beachte die verschiedene Stellung der mit c bezeichneten Glieder! — Abb. 30. 
Sektorenweise Reduktion in den mit - bezeichneten Sektoren! — Abb. 31. Blütenanlage, bei der 
von dem Staubblattquirl d ab Vierzähligkeit herrscht, im Gegensatz zur Sechszähligkeit bei den 
Blüten der Abb. 28 und 30. 
Abb. 32. Th. minus, var. elatior Jacg. Blütenanlage. 1 und 2 d'e Perianthblattkreise, a—c 
Anlage der äußeren Staubblattquirle. Vergr. 125f. — Abb. 33. Th. minus, var. elatior JA0Q. 
Blütenanlage mit 5 Periauthblättern, im vorliegenden Stadium erst die alleräußersten Staub- 
blattanlagen entwickelt. Vergr. 1601. 
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Th. angustifolium L. zeigt das gleiche Diagramm. 

Ein Mikrotomschnitt von Th. glaucum Desr. (Abb. 34) führt wieder 
die ersten vier Staubblätter vor, deren gleichzeitige Anlage schon PAYER 
beobachtet hatte, und den nächsten sechszähligen Quirl, der das System 
an der Peripherie auffüllt. Auch hier sind die beiden vor den äußeren 
Perianthblättern stehenden Staubblätter etwas älter als die vor den 
inneren stehenden. Die im Schnitt sichtbaren innersten Organe zeigen in 
ihrer Anordnung zu 4x 3, wie auch die Entwicklungsgeschichte, deutlich, 
daß man bei allen Komplexquirlen dieser vierzählig angelegten Blüten 





Abb. 35. 


Abb. 34. Th. glaucum Desr. Nach Mikrotomschnitt durch eine 
Blüte mit 4 Perianthblattkreisen, , schematisiert. a äußerster Staub- 
blattquirl, b 2. Staubblat irl, b vor b! entstehend; im 
ee) nächsten Quirl je 3 Glieder eine Einheit bildend. Zu innerst die 









4 Fruchtblätter. Vergr. 32f. 


Abb. 35 und 36. Th. aquilegifolium. L. Diagramme nach Mikro- 
ser tomschnitten (schematisiert). 
Sas 108 Os ¢ Abb. 35. Normale Bliite mit 2 mal 2 Perianthblattkreisen. Die Staub- 


blattanlagen in alternierend quirliger Anordnung auf 16 Geradzeilen. 
Fruchtbl. schwarz. — Abb. 36. Teilstiick eines Diagramms nach ge- 
ee legentlich in der Blüte sich findenden Verhältnissen, wobei über den 


Fruchtblattradien Verdopplungen der Staubblattanlagen und außer- 
Abb. 36. dem zu äußerst Zutritt eines weiteren Staubblattquiris erfolgt. 


mit Ausnahme der äußersten vier Staubblätter keine gleichzeitige Anlage 
des ganzen Quirls, sondern eine solche in zwei zueinander senkrechten 
Ebenen abwechselnd annehmen muß. Bei einer fünfzähligen Blüte steht 
das Perianth in einer Deckung wie bei spiraligen Blüten, wohl im An- 
schluß an die Spirale der Laubblätter. Die nun folgenden Quirle sind 
ganz auf die Dreizahl, die Zahl der an die Staubblätter unmittelbar gren- 
zenden Perianthblätter eingestellt. Vor den Lücken je zwei, zwischen 
diesen letzteren abermals je zwei, schließlich zwischen den ersten je ein 
Staubblatt, wobei, wie auch im folgenden Quirl zu 3x3, Organe aus- 
fallen können. 

Th. aquilegifolium L. weicht etwas von den geschilderten Typen ab. 
Hier stehen die Staubblätter in Geradzeilen (Abb. 35 und 36), wobei ge- 

Planta Bd. 17. 24 
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legentlich Verdoppelungen auftreten können. Im Fall von vier Perianth- 
blättern finden sich sehr häufig 16 Geradzeilen von Organen, wobei je 
acht davon mit einem Fruchtblatt enden. Bei fünf Perianthblättern sind 
es nicht selten 20 Geradzeilen, wobei zehn davon mit einem Fruchtblatt 
enden. Dies deutet daraufhin, daB die Anlage der Sporophylle ähnlich 
wie bei Aquilegia in alternierenden Quirlen erfolgt, die als solche auch in 
jungen Stadien der Bliite nur undeutlich zu erkennen sind. Es handelt 
sich um Quirle, deren äußerster bereits komplex zusammengesetzt ist: 
nämlich aus je vier (fünf) Gliedern, die in die Lücken zwischen die vier 
(fünf) Periantblätter fallen, während weitere vier (fünf) vor die Perianth- 
blätter zu liegen kommen. An diese Einheit von acht (zehn) Organen 
schließt sich ein zweiter Komplexquirl an und füllt das System auf. Nur 
die Fortsetzung der Gliederreihen des äußersten Quirles endet mit je- 
weils einem Fruchtknoten. Die Fälle, in denen unter oder über 16 bzw. 20 
Geradzeilen auftreten, sind im Sinn der Meio- oder Pleiomerie zu deuten. 
— Die äußeren Staubblätter können gelegentlich zu petaloiden Sta- 
minodien werden. 

Bei verschiedenen anderen Arten, z. B. Th. dioicum ständig, kann die Rück- 
bildung der Staubblätter so weit gehen, daß die Blüten ständig eingeschlecht- 
lich werden. 

Zusammenfassung. Die Blüten der Gattung 7'halictrum bestehen aus 
einem vierzähligen, dekussiert stehenden oder fünfzähligen, spiralig 
stehenden Perianth und einer größeren oder kleineren Zahl von Sporo- 
phylien, die entweder in Geradzeilen oder in Komplexquirlen angeordnet 
sind. 

Clematis L. (Abb. 37—43). 

Die Gattung Clematis zeichnet sich durch dekussiert stehende Laubblatter 
aus, aus deren Achseln Seitenbliiten entspringen mit zwei Vorblättern, die zum 
Teil sehr klein und unscheinbar, zum Teil wie Laubblätter entwickelt sind. Sie 
stehen dekussiert zu den Tragblättern. Die Anlage der Perianthblatter erfolgt 
zu 2 + 2, wobei das zu den Vorblättern gekreuzt stehende Paar zuerst sich bildet. 
Neben der Vierzähligkeit kommen nicht selten Fünf- und Sechs-, bei üppiger Er- 
nährung sogar Siebenzähligkeit vor, wobei ein Zusammenhang mit dem Ver- 
zweigungsgrad und der Stellung am Sproß nicht festzustellen war. Cl. decapetala 
hat konstant zehn Perianthblätter, offenbar in zweigliedrigen Quirlen, jedoch 
insgesamt mit klappiger Deckung. Die bei einigen Arten auftretenden Zahlen 
fünf und sechs im Perianth erklärt z. B. TRAPL (1912) als durch stellenweise Ver- 
doppelung entstanden, wobei er als besonderen Beweis dafür die Tatsache an- 
führt, daß gelegentlich in den Blüten verschieden stark ausgerandete bis fast 
völlig gespaltene Perianthblätter auftreten. In Anlehnung an CELAKOvVsKY dürfte 
es sich hier jedoch um ein negatives Dédoublement handeln, indem zwei ursprüng- 
lich frei angelegte Organe + verwachsen sind. In anderen Fällen, z. B. bei Cl. 
cylindrica steht das fünfte Perianthblatt in einer Lücke zwischen zwei äußeren, 
was auf Ersatz eines Staubblattes schließen läßt. Übergänge zwischen Perianth- 
und Staubblättern treten im allgemeinen nicht auf, dagegen regelmäßig bei Cl. 
alpina, bei der die vier vor den Lücken des Perianths stehenden Organe blumen- 
blattartig sind, während sich nach innen zu die Staminodien immer mehr ver- 
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schmälern, dann oben mit der Bildung kleiner Antheren beginnen, die weiter 
innen zu immer größer werden, bis schließlich die normale Staubblattform er- 
reicht ist. Nektar wird auf der Oberseite der Filamente fertiler Staubblätter her- 
vorgebracht. Bei Cl. zeylanica L. sind die äuBeren Staubblatter in Nektarien ver- 
wandelt, die auf der ganzen Oberfläche, mit Ausnahme des Stiels drüsig sind, bei 
Cl. integrifolia sind die Filamente der äuBeren Staubblatter breit und scheiden 
Nektar ab. Die Blüten sind zum Teil zwittrig, zum Teil eingeschlechtlich, und 
zwar zweihäusig. Die Stellungsmorphologie ist ähnlich der von Thalictrum, nur 
daB bei einzelnen Arten die Alternanz schärfer ausgeprägt ist. 


Cl. glauca WırıLv. (Abb. 37). Auf die zu 2+2 nacheinander ent- 
stehenden Perianthblattpaare folger zunächst vier Staubblätter, die so 
gestellt sind, daß sie nicht in die Lücken der vier Perianthblätter zu 
liegen kommen, sondern zu je zwei vor die beiden ersten und medianen 
Perianthblätter nächst deren Blattränder (Staubblätter a). Darauf 
folgen vor den Mitten aller vier Perianthblätter die im Diagramm mit b 
bezeichneten Staubblätter, und zwar je zwei vor den Perianthblättern I 
und je drei vor den Perianthblättern II. Die nun noch freien Lücken vor 
den Rändern der beiden später angelegten Perianthblätter II werden 
schließlich aufgefüllt durch die vier Staubblätter c, und zwar zeitlich nach 
Anlage von aund 6. Die nun folgenden Staubblätter stehen zum größeren 
Teil über den Radien der genannten Staubblätter a—c, jedoch teilweise 
auch in Alternanz damit, indem nicht mehr soviel Glieder in den folgen- 
den Quirlen ausgebildet werden, als in dem zuerst geschilderten Kom- 
plexquirl aus den Gliedern a—c. Je weiter gegen die Blütenmitte zu die 
Organbildung fortschreitet, um so mehr verringern sich die Glieder- 
zahlen infolge der Raumknappheit. Ebenso wie bei Eranthis ist das- 
Auftreten der Fruchtblätter, die ungefähr als der dritte Komplexquirl 
entstehen, nicht genau an diesen gebunden, sondern es können bereits 
im zweiten Komplexquirl einige Organe als Fruchtblätter, oder umge- 
kehrt im dritten Komplexquirl einige Organe als Staubblätter ausge- 
bildet sein. 

Cl. recta L. besitzt teils eingeschlechtliche, teils zwittrige Blüten mit 
vier oder fünf Perianthblättern. Der äußerste Kreis von Sporophyllen 
(Abb. 39 und 40) ist fast immer elfzählig, manchmal zehnzählig, unab- 
hängig von der Zahl der Perianthblätter, wobei je nach deren Größe ein 
bis vier Staubblätter vor einem Perianthblatt stehen können. Die Organe 
des Kreises b alternieren mit denen des Kreises a, jedoch meist nur vor den 
Perianthblättern, nicht aber vor deren Lücken. Der Kreis c alterniert 
mit 5, wobei je nach Förderung des Sektors Glieder ausfallen oder doppelt 
vorhanden sein können. Die Quirle weiter nach innen zu entwickeln 
sich nur noch in beschränkter Zahl nach Maßgabe des zur Verfügung 
stehenden Raumes. Bei Zwitterblüten sind die Organe des äußersten 
Kreises ausschließlich oder zum Teil Staubblätter, manchmal auch noch 
einige des zweiten Kreises. Der Rest sind Fruchtblätter. 

24* 




















Untersuchungen über den Blütenbau der Ranunculaceen. 363 


Cl. pseudoflammula SCHMALH. (Abb. 38) besitzt ganz ähnlichen Blütenbau, 
nur daß die Fruchtblätter erst weiter innen in der Blüte zur Anlage gelangen. Das 
gleiche Bild gibt auch Cl. viticella L. f. kermesina ht., nur daß die Kreise hier etwas 
mehrzähliger sind. 


Anders liegen die Verhältnisse bei Cl. Davidiana Decne. (Abb. 41 
und 42). Hiervon standen nur männliche Pflanzen zur Verfügung. In 
den Lücken der zu 2+2 entstehenden Perianthblätter bilden sich zuerst 
vier Staubblätter, dann füllt sich der Kreis, wobei stets die transversalen 
Sektoren gefördert sind. Die beiden Staubblätter, die vor der Mitte der 
medianen Perianthblätter stehen, bilden sich zeitlich vor den je zwei 
transversalen dieses Kreises. Schließlich alterniert damit ein weiterer 
sechszähliger Kreis, ebenfalls in der Medianen vor der Transversalen ent- 
stehend. Die innersten Glieder ordnen sich schließlich nach Maßgabe des 
Raumes beliebig, jedoch in einer Symmetrieebene der Blüte an. Bei 
fünfzähligem Perianth bestehen die beiden äußersten alternierenden 
Kreise aus je fünf Gliedern ; die wenigen noch übrigen Organe stehen be- 
liebig wie oben. 

Atragene (Clematis) alpina L. besitzt strengste Alternanz in allen 
Gliedern (Abb. 43). Genau vor den Lücken der Perianthblätter stehen 
die vier als umgewandelte Staubblätter aufzufassenden petaloiden Bil- 
dungen. Dann beginnen, alternierend zum Komplex dieser 2 X 4 Organe 
die Staminodien und Staubblätter in achtzähligen, streng alternierenden 
Quirlen, deren große Regelmäßigkeit nur durch gelegentliche Verdopp- 
lungen gestört wird, wie im Kreis b oben und im Kreis f rechts seitlich. 
Die Fruchtblätter setzen die Alternanz fort, nur daß ihrer Kleinheit 
wegen Verdopplungen häufiger sind als bei den Staubblättern. 

Zusammenfassung. Die Blüten der Gattung Clematis besitzen ein 
meist vierzähliges, dann dekussiert stehendes, oder ein fünfzähliges 
Perianth, dessen Blätter sich mit den einwärts gebogenen Rändern be- 
rühren. Die Sporophylle stehen in alternierenden Komplexquirlen. 


Leptopyrum Rous. (Abb. 44—45.) 


L. fumarioides Rous. besitzt meist fünf, seltener vier oder sechs weiße 
Perianthblätter und meist eine mit ihnen übereinstimmende Zahl von Honig- 
blättern mit oberseitiger Schuppe. Staubblätter sind 8—14 beobachtet worden, 
11 im Durchschnitt, Fruchtknoten sieben bis neun, meist sieben. 


Abb. 37—43. Clematis L. 


Abb. 37. C1. es WILLD. Mikrotomschnitt. J und JJ Perianthblattkreise, a—d die äußeren 
Komplexquirle von Staubblättern. Die Sektoren JJ gefördert. Vergr. 20f. 
— Abb. 38. Cl. pseudoflammula SCHMALH. Mikrotomschnitt. a—e die aufeinanderfol 

Komplexquirle von Organen. Fruchtbl. schraffiert. Die mit + bezeichneten Sektoren gefördert. 
Vergr. 19f. — Abb. 39. Cl. recta L. Mikrotomschnitt durch eine Blüte mit 4 Perianthblättern. 
Fruchtbl. schraffiert. Vergr. 20f. — Abb.40. Cl. recta L. Mikrotomschnitt durch eine weibliche 
Biüte mit 5 Perianthblättern. Vergr. 25f. — Abb. 41 und 42. Cl. Davidiana DECUE. Mikrotom- 
schnitte durch männliche Blüten mit 4 bzw. 5 Perianthblättern. Vergr. 20f.— Abb. 43. Atragene 
(Clematis) alpina L. Mikrotomschnitt. Außen schraffiert die petaloiden Staminodien, a—f die 

achtzähligen Staubblattquirle, innen schraffiert die Fruchtbl. Vergr. 20f. 























364 K. Schöffel: 


Die Anlage der Organe erfolgt in Quirlen, die jedoch häufig nicht voll- 
zählig entwickelt sind. Einen Schnitt durch eine normale Blüte zeigt 
Abb. 44. Das Perianth zeigt spiralige Deckung im Zusammenhang mit 
der spiraligen Stellung der Laubblätter. Der Anschluß der Blüten an die 
Laubblattregion erfolgt in genau der gleichen Weise wie bei Ranunculus. 
Das äußerste Perianthblatt der Hauptblüte schließt unmittelbar in der 
Spirale an das oberste Laubblatt an. Die obersten Laubblätter stellen 
die Tragblätter der Seitenblüten dar, die ihrerseits 0—2 laubige Vor- 
blätter haben, die in ihren Achseln wieder Blüten tragen können. Im 
Bereich der Honigblätter vollzieht sich der Übergang zur reinen Quirlig- 
keit (vgl. Hırmer 1931 über Datura). Mit den Honigblättern alternieren 
fünf Staubblätter. Nun folgt ein Übergang zu der in den inneren Kreisen 
durchwegs vorhandenen Vierzähligkeit, die sich durch das Zusammen- 





Abb. 44. Abb. 45. 


Abb. 44 und 45. Leptopyrum fumarioides Rouse. Mikrotomschnitte. 
Abb. 44. Normale Blüte. 1-5 Perianthbl.; Quirl a: die Honigblätter; b und c Staubblätter; 


d und e Fruchtblätter. Vergr. 59f. — Abb. 45. Abweichend geb. Blüte. 1—5 Perianthbl.; 
a Quirl der Honigblätter; weiß: Staubblätter; schraftiert: Fruchtblätter. Die Glieder des Quirla 
d sind zur Hälfte Staub-, zur Hälfte Fruchtblätter. Vergr. 501. 
rücken der unteren beiden Staubblätter anzeigt. Der nächstfolgende 
Kreis besitzt nur noch vier Glieder, von denen die unteren zwei etwas 
weiter voneinander entfernt sind und zwei Glieder des äußeren Kreises 
zwischen sich lassen. Nun folgen zwei genau alternierende vierzählige 

Quirle von Fruchtblättern. 

Die an der eben gezeigten Blüte vorhandene Meiomerie, d. h. der all- 
mähliche Ausfall eines Sektors, der hier in der Medianen stattgefunden 
hat, zeigt sich an einer anderen Blüte (Abb. 45) in der Transversalen : das 
Honigblatt, das in die Lücke zwischen die Perianthblätter 1 und 5 fallen 
müßte, ist nicht mehr entwickelt. Im äußeren Staubblattquirl sind zwar 
noch fünf Glieder vorhanden, allein die beiden rechten seitlichen sind 
nahe zusammengerückt und bilden für den inneren viergliedrigen Staub- 
blattkreis lediglich noch eine Organeinheit. Der folgende Kreis besteht 
aus zwei Frucht- und zwei Staubblättern, die aber jeweils nebeneinander 
und nicht gegenüberstehen. Im innersten Quirl sind schließlich vier 
Fruchtblätter. 
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Bei Blüten mit vier Perianthblättern beginnt die Vierzähligkeit schon 
von Anfang an und ist reine Quirligkeit von vornherein vorhanden. 


Eng anzuschließen ist die Gattung Zsopyrum L. vom gleichen Blütenbau, die 
jedoch im Gegensatz zur vorigen Gattung keine einjährigen Kräuter, sondern 
Stauden einschließt. In der Sektion Enemion Rar. fehlen die Nektarien, in der 
Sektion Euisopyrum PRANTL sind sie in gleicher Zahl wie die fünf bis sechs 
Perianthblätter vorhanden. y 

Die gleichen Verhältnisse sind auch für die Gattung Coptis angegeben. 

Xanthorhiza besitzt ebenfalls ein meist fünfzähliges, gelegentlich auch sechs- 
oder siebenzähliges Perianth. Darauf folgen in Alternanz dieselbe Anzahl von 
Nektarien etwa von der Form derer von Helleborus. Dieselbe Alternanz gilt für 
die ein bis zwei Staubblattkreise und den Fruchtblattkreis. Das Perianth steht 
wie bei Leptopyrum, wenn in der Fünfzahl vorhanden, noch in Spiralstellung, 
während diese schon bei den Nektarien nicht mehr wahrnehmbar ist. Es sind also 
dieselben Verhältnisse wie bei der normalen diplostemonen Blüte. Die Kreise be- 
stehen nicht immer aus gleichartigen Organen, sondern es können Staubblätter 
durch Honigblätter oder im inneren Kreise durch Fruchtblätter ersetzt sein. 

Hier sei auch angeschlossen Hydrastis canadensis L. Das hinfällige Perianth 
ist dreizählig quirlig. Darauf folgen zahlreiche Staubblätter in nicht näher zu 
bestimmender Anordnung, worunter sich in den untersuchten Fällen auch ein 
petaloides Staminodium befand. Die Fruchtblätter stehen in dreizähligen alter- 
nierenden Quirlen, wobei auf solche Quirle nach innen zu noch zwei einander 
gegenüberstehende Fruchtblätter in der Hauptsymmetrieebene der Blüte folgen 
können. 


Eranthis SALISB. (Abb. 46—48.) 


Zwischen Blüte und eigentlicher Laubblattregion befindet sich ein immer 
dreizähliges, zerteiltes Involucrum, das kelchartig die Blüte umschließt. Das 
Perianth besteht normalerweise aus zwei Quirlen von je drei petaloiden Blättern. 
Bei fünfzähligem Perianth kann das fünfte Blatt aus zweien durch Verwachsung 
entstanden sein, höhere Zahlen (bis zu acht) werden von Sarısgury (1919) durch 
Verdoppelungen erklärt. Zwischen Perianth- und Involucralblättern finden sich 
alle Übergänge, von starker Zerlappung und + starker Grünfärbung der Perianth- 
blätter bis zur völligen Gestalt eines Involucralblattes. Nektarien treten vier bis 
zwölf, meist sechs auf. Verminderungen in der Zahl sind zu erklären durch Ersatz 
eines Nektariums durch ein Staubblatt, Vermehrungen durch Ersatz eines 
peripheren Staubblattes durch ein Honigblatt oder nach Satispury durch 
Verdoppelungen, wobei auch nachträglich teilweise wieder Verwachsungen be- 
obachtet wurden. Übergangsbildungen von Nektarien zu Perianthblättern wie 
auch zu Staubblättern treten auf. Staubblätter sind zwischen 18 und 44 vor- 
handen, wobei SALISBURY 30 als vorwiegend angibt, während Verf. dieses eine 
Bevorzugung dieser Zahl nicht feststellen konnte, sondern etwa 33 nur als Durch- 
schnittswert fand, nicht aber als vorwiegende Zahl. Fruchtknoten sind zwischen 
drei und zwölf, überwiegend sechs vorhanden. Blüten mit zahlreicheren Nek- 
tarien zeigten auch größere Zahlen in Staub- und Fruchtblättern, zusammen- 
hängend mit der größeren Zahl von Geradzeilen. 


Stellungsmorphologie. Alternierend mit dem dreizähligen spiralig 
gedeckten Involuerum! stehen drei Perianthblätter und damit aber- 
mals alternierend deren weitere drei. Vor den Lücken dieser 2 x 3 Organe 


1 Sarıspury (1919) stellt das Involucrum fälschlich vor die Lücke zwischen 
einem inneren und einem äußeren Perianthblatt. 
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im Komplex entstehen nun normalerweise sechs Nektarien und als 
nächster Quirl zwischen diesen sechs Staubblätter. Nun setzt sich das 
System in weiteren sechszähligen Quirlen fort, wobei gewühnlich der 
innerste aus Fruchtblättern besteht (Abb. 46). Das normale Diagramm 
kann allerlei Abänderung erfahren. Nach SALISBURY kann z. B. Ver- 
mehrung bis zu 20 oder Verminderung bis zu 11 der infolge der reinen 
Quirligkeit auftretenden Geradzeilen eintreten, was als Pleio- bzw. 


Abb. 46. 





Abb. 47. Abb. 48. 


Abb. 46—48. Eranthis hiemalis SaLıs». 


Abb. 46. Diagramm einer normalen Blüte. Außen das Involucrum, schwarz die Perianthblätter, 
anschließend weiß die Honigblätter, schwarz die Staubblätter, schraffiert die Fruchtblätter. — 
Abb. 47. Hoch geführter Mikrotomschnitt. Außen die 6 Perianthblätter, die Stelle der nicht mehr 
getroffenen (ausnahmsweise 7) Honigblätter durch ein Kreuz angedeutet. Anschließend die Staub- 
blätter weiß, die Fruchtblätter schraffiert. Die nicht mehr mit Organen besetzte Mitte der Blüten- 
achse durch Punktierung angedeutet. Vergr.10f. — Abb. 48. Tief geführter Mikrotomschnitt durch 
die in Abb. 47 dargestellte Blüte. An die Perianthblätter anschließend in Kreuzschraffur die 6 
normalen Nektarien und das eine, durch Umbildung einer Staubblattanlage hervorgegangene 
des nächst Quiris. Vergr. 101. 


Meiomerie im Sinne MuRBECKs (1914) zu deuten ist. Auch können peri- 
phere Staubblätter durch Honigblätter ersetzt sein (Abb. 48) oder 
innere Staubblätter durch Fruchtblätter (Abb. 47). Abb. 48 zeigt ganz 
deutlich, daß das eine überschüssige Nektarium dem ersten Staubblatt- 
quirl angehört, da es viel tiefer getroffen ist als die übrigen Nektarien. 
Überschüssige Perianthblätter hält SALISBURY nicht für umgewandelte 
Honigblätter, da die an sie anschließende Geradzeile wie eine normale 
mit einem Honigblatt beginnt. Die einfachste Erklärung wäre meines 
Erachtens wohl die, daß in dieser Geradzeile die einzelnen Organkate- 
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gorien ein Glied weiter innen beginnen. — Sowohl von EICHLER (1878) 
wie von SALISBURY wurde gelegentlich schwache Drehung der Gerad- 
zeilen zu einer Divergenz von etwa 2/11 oder 2/13 beobachtet. CHURCH 
(1908) bezeichnet die Blütenstruktur von Eranthis als genau die gleiche 
wie von Helleborus und schließt aus der Stellung der Nektarien bei 
Eranthis auf einen Divergenzwinkel von 1371/,°, der jedoch für die 
Staubblätter nie gefunden wurde. Jedenfalls trifft die Behauptung der 
Gleichheit von Helleborus und Eranthis wenigstens für die Stellungs- 
morphologie nicht zu. 

Zusammenfassung. Die Gattung Eranthis besitzt zyklisch gebaute 
Blüten mit einem dreizähligen Involucrum und einem normal sechs- 
zähligen Perianth. Die Honigblätter und Sporophylle stehen gewöhnlich 
in sechszähligen alternierenden Quirlen; die dadurch entstehenden Ge- 
radzeilen können gelegentlich auch schwach gedreht sein. 


Aquilegia L. 

zeigt strengste Alternanz in allen Gliedern. Die Seitenblüten besitzen meist zwei 
Vorblätter. Das Perianth entsteht nach GoEBEL noch sukzessiv, und zwar in der 
Reihenfolge wie bei spiraliger Stellung. Genau alternierend damit entstehen 
gleichzeitig die fünf gespornten Honigblätter. Mit diesen alterniert ein Staub- 
blattquirl, während ein zweiter vor den Honigblättern steht. In gleicher Weise 
fährt die Bildung der Organe fort, so daß zehn Geradzeilen von Staubblättern mit 
etwa je vier Gliedern vorhanden sind. Jede Geradzeile schließt innen mit einem 
schmal-schuppenförmigen Staminodium ab, worauf ein bis zwei fünfzählige 
Fruchtblattquirle folgen, von denen der innere oft unvollständig ist. SALISBURY 
(1919) hat z. B. für Fruchtblätter Zahlen zwischen 3 und 13 gefunden. Auf nähere 
Ausführungen soll hier verzichtet werden, da bereits PAYER (1857) und EICHLER 
(1878) das Diagramm richtig aufgestellt haben und in GoEBELs Organographie III, 
1923, eine eingehende Schilderung mit Abbildungen zu finden ist. 


III. Ranunculaceen mit dorsiventralen Blüten. 

Die Ranunculaceen mit dorsiventralen Blüten wurden wegen ihres abweichen- 
den Diagrammes zum Teil schon öfters ausführlich besprochen, so zuletzt von 
GOEBEL (1886) und von SCHROEDINGER (1909). Die dabei erzielten Ergebnisse 
sollen hier ganz kurz zusammengefaßt wiedergegeben und besonders vom stel- 
lungsmorphologischen Standpunkte aus betrachtet werden. 

Die Blüten des ährigen Blütenstandes besitzen zwei Vorblätter, an die das 
fünfzählige spiralig stehende Perianth in der gewohnten Weise anschließt. Das 
zweite, der Achse zugewendete Perianthblatt ist bei Aconitum helmartig, bei 
Delphinium und Consolida zu einem hohlen Sporn umgestaltet. 


Aconitum L. 


An das fünfzählige spiralige Perianth, dessen hinteres Blatt helmartig wird, 
schließen sich am jungen Vegetationspunkt acht Anlagen für Honigblätter an, 
und zwar, wie schon EICHLER bemerkt hat, spiralig ,,wie bei Adonis“. Im Laufe 
der weiteren Entwicklung bilden sich jedoch nur die zwei hinteren, gegen die 
Achse zu liegenden Anlagen zu langgestielten, röhrig-zweilippigen Nektarien aus, 
die übrigen sechs werden zu Staminodien oder verschwinden überhaupt. EICHLER 
zeichnet, nach der Natur aufgenommen, diese acht Honigblattanlagen mit fünf 
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groBen und drei kleinen Lücken, wie es ihrer Anlage nach der Limitdivergenz ent- 
spricht, nimmt allerdings gerade diese ursprüngliche Lage als durch Verschiebung 

entstanden an. An die letzte Honigblattanlage schlieBen sich in der Spirale die 
Staub- und die meistens in der Dreizahl vorhandenen Fruchtblätter an. Die Anlage 
der Blüte ist also eine rein spiralige nach der Limitdivergenz. Nur schlägt hier die 
Entwicklung der einzelnen Sektoren verschiedene Bahnen ein, so daB schlieBlich 
dorsiventrale Blüten sich ergeben. — Abnorme Bildungen sind von Scaugpr be- 
schrieben worden. Er gibt für das Perianth das Vorkommen von Zahlen zwischen 
drei und elf an, wobei null bis drei helmartig sein können; Honigblatter können 
null bis sieben vorhanden sein. Auch erwähnt er das Vorkommen einer Pelorie 
mit sieben Perianthblättern ohne Helm und Nektarien, Verwachsungen des 
Perianths und sogar von zwei Blüten zu Doppelblüten. 


Delphinium L. 

Die Anlage der Organe erfolgt im Prinzip ganz wie bei Aconitum. Auf das 
fünfzählige spiralige Perianth, dessen hinteres Blatt einen Hohlsporn ausbildet, 
folgt der achtzählige Honigblattkreis, von dem sich normal die vier nach vorn 
gerichteten Glieder entweder überhaupt nicht weiter entwickeln oder staminodial 
werden. Von den vier hinteren Gliedern entwickeln sich die beiden mittleren als 
Nektarien mit Spornen, die beiden seitlichen als nektarsteriler Schauapparat. Es 
ist außer Zweifel, daß der Honigblattkreis, der nach PAYER in der jungen Anlage 
immer vollzählig auftritt, lückenlos an die Spirale der Perianthblätter anschließt, 
wie sich auch aus SCHROEDINGERS Diagramm ergibt. Da dieses nach einer älteren 
Blüte gezeichnet wurde, ist zwar nicht mehr der ursprüngliche Divergenzwinkel 
eingehalten; doch zeigt es deutlich die großen und kleinen Lücken zwischen den 
anstatt der Honigblätter vorhandenen unteren Staminodien. Daran schließen, 
auch im alten Schnitt noch ziemlich genau nach der Limitdivergenz, die zahl- 
reichen Staubblätter und schließlich die drei Fruchtblätter an. Die Kontaktver- 
hältnisse ergeben deutlich acht Schrägzeilen. Die Anlage erfolgt also im Prinzip 
wie bei Nigella, nur daß bei dieser die Blüte weiterhin radiär bleibt, während bei 
Delphinium die weitere Ausgestaltung der Blüte unter den Einfluß der Dorsi- 
ventralität gelangt. — Bei Füllung entwickeln sich die Staminodien zu petaloiden 
Gebilden, die nach EıcHLER eine Anordnung wie bei Adonis haben, wofür ja 
Spiralstellung nach der Limitdivergenz einwandfrei nachgewiesen wurde. 


Consolida D.C. 


gewöhnlich als Sektion unter Delphinium gestellt, wird nach SCHROEDINGER wohl 
besser als eigene Gettung behandelt. 

Das Perianth ist wieder fünfzählig und spiralig, wobei das zweite Blatt in der 
Spirale, also das hintere, einen Sporn besitzt. Vor diesem gespornten Blatt be- 
findet sich das einzige, ebenfalls gespornte Honigblatt. Dieses erfährt eine ver- 
schiedene Deutung wegen der manchmal auftretenden Zweiteilung seines Sporns. 
So erklärt es EICHLER als aus zwei Anlagen verwachsen, während GoEBEL (1886) 
dafür nur eine Anlage annimmt, die höchstens phylogenetisch aus zweien hervor- 
gegangen ist. Die Honigblätter legen sich jedenfalls zu fünfen an, wovon aber nur 
eine Anlage zur Entwicklung kommt. Über ihre Stellung gehen die Meinungen 
auseinander. Nach EIcHLER sollen sie mit dem „Kelch‘ alternieren, nach 
A. Braun darüberstehen. GOEBEL (1886)-schreibt: „Die fünf Staubblattzeilen, 
deren unterste Glieder die fünf Blumenblätter darstellen, verlaufen schief; dem- 
gemäß fallen auch die Blumeublattanlagen nicht immer vor die Mitte der Kelch- 
blätter, wodurch der Anschein einer alternierenden Stellung erweckt werden 
kann.“ Diese Beobachtung deckt sich ganz mit der hier vorzutragenden An- 
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schauung. Kelch und Krone legen sich nämlich in einer durchlaufenden Spirale 
nach der Limitdivergenz an, wobei bei Fünfzahl der beiden Kreise die Glieder 
weder genau alternieren, noch voreinander stehen kénnen, sondern eine Zwischen- 
stellung einnehmen. Im Laufe des weiteren Wachstums entwickelt sich die eine 
dorsal gelegene Anlage zum gespornten Honigblatt (nach der anderen Ansicht die 
zwei hinteren Anlagen), während die restlichen normalerweise nicht zur Entwick- 
lung gelangen. Durch die bei den dorsiventialen Blüten tief eingreifenden asym- 
metrischen Wachstumsvorgänge kommt schließlich das einzige Honigblatt un- 
mittelbar vor das zweite hintere Perianthblatt zu stehen. Von der, in der Spirale 
an fünfter Stelle stehenden Honigblattanlage um den Winkel von 1371/,° entfernt, 
legt sich dann das erste Staubblatt an; dann folgen die übrigen Staubblätter und 
schließlich das einzige Fruchtblatt in lückenloser Spirale, wie schon EıcHLer be- 
obachtet hat. Durch die Kontaktverhältnisse erfolgt die Anordnung der Sporo- 
phylle in fünf Schrägzeilen. 

Bei Füllung der Blüten entwickeln sich alle Honigblattanlagen, und es tritt 
die ursprüngliche spiralige Anlage deutlicher hervor. So beschreibt BAILLON 
völlig radiäre Blüten, GATEs (1925) Fälle von Vergrünung, wobei sich der Sporn 
beim „Kelch“ erst sehr spät entwickelt, während er sich bei der fünfzähligen, aus 
kleinen, vor dem Kelch stehenden Blättchen gebildeten „Krone“ überhaupt nicht 
entwickelt. EICHLER beschreibt einen Fall, bei dem der Kelch normal war, ebenso 
das gespornte Kronblatt, außerdem aber noch drei Kronblättchen vorhanden 
waren, die mit dem Perianth alternierten. Es scheinen also im Laufe der Entwick- 
lung die bei ihrer Entstehung nur unvollkommen mit dem Perianth alternierenden 
Honigblattanlagen zum Teil zwischen, zum Teil vor die Perianthblätter zu 
rücken. — Daß auch bei den dorsiventralen Blüten die Trennung der Blütenregion 
von der vegetativen keine absolut scharfe ist, beweist die gelegentliche, von 
GOEBEL (1886) erwähnte Einbeziehung der Vorblätter in das Perianth. 


Zusammenfassung. Auch bei den dorsiventralen Blüten der Ranun- 
culaceen erfolgt die Anlage der Organe in lückenlos durchlaufender 
Spirale nach der Limitdivergenz, wie bei den spiraligen radiären Blüten. 
Doch werden in den äußeren Blütenteilen durch sehr stark asymmetri- 
sches Wachstum der verschiedenen Sektoren und Unterdrückung ein- 
zelner Glieder diese Verhältnisse verwischt. Der der Achse zugewendete 
Sektor ist dabei am meisten in Mitleidenschaft gezogen. 


_ Zusammenfassung. 


1. Die Familie der Ranunculaceen besitzt sehr verschiedenartig ge- 
baute Blüten, radiäre und dorsiventrale, wobei sowohl spiralige wie 
quirlige Organstellung auftreten. 

Die Verschiedenheit des Diagramms kann sogar in ein und derselben 
Gattung bestehen, indem die einen Arten spiralige, die anderen zyklische 
Blüten besitzen. Große Unterschiede in den Zahlenverhältnissen finden 
sich sogar in ein und derselben Art, besonders zwischen endständigen und 
Seitenblüten. 


2. Die Organe der spiraligen Blüten bilden sich am Vegetationspunkt 
ausschließlich nach den Limitdivergenzen und zwar hauptsächlich nach 
der von 137° 30’ 28’, in seltenen Fällen 990 30’ 6’. 
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3. Die sogenannte Hemizyklie, d.h. das Alternieren der Blütenhüllen 
in Blüten mit Fünfzahl bei Kelch und Krone und spiraliger Stellung in 
den Sporophyllen ist eine ganz sekundäre Erscheinung, die erst bei der 
Entfaltung hervortritt. In der Anlage besteht sie nicht. Es legen sich 
alle Organe in einer durchlaufenden Spirale nach der Limitdivergenz 
an, die eine relative Alternanz in sich trägt. 

4. Die Abgrenzung der Blüte gegen die vegetative Region sowie die 
Abgrenzung der Blütenregionen untereinander sind besonders bei den 
spiraligen Blüten zum Teil sehr unscharf. 

5. Bei Formen mit quirliger Organstellung handelt es sich meist um 
Komplexquirle. In den aufeinanderfolgenden Quirlen herrscht meist 
keine genaue Übereinstimmung der Zahlen. 

6. Die Dorsiventralität der Ranunculaceenblüten entsteht durch ver- 
schiedene Förderung der verschiedenen Sektoren. Die ursprüngliche An- 
lage der Organe erfolgt auch hier in einer durchlaufenden Spirale nach der 
Limitdivergenz. 





Anregung zur vorliegenden Arbeit gab mir mein hochverehrter Lehrer 
Herr Professor Dr. Max Hırmer-München. Hierfür, wie für das rege 
Interesse, das er jeder Zeit meinen Untersuchungen entgegenbrachte, 
möchte ich auch an dieser Stelle meinen ergebensten und aufrichtigen 
Dank aussprechen. 
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Nachwort. 


Nachdem obige Arbeit bereits vollständig in Druck gesetzt war, kam dem 
Verf. die Abhandlung von M. Kumazawa, Morphological Studies of Anemonopsis, 
Actaea and Cimicifuga (Journ. of the Fac. of Science, Imp. University of Tokyo, 
Sekt. 3, Botany, Vol. 2, Pt. 6, Tokyo 1932) in die Hände. Unter Bezugnahme 
auf die die Ranunculaceen betreffenden Stellen der Abhandlung von M. HırmEr 
1931 (zit. S. 370) und die dort veröffentlichten Untersuchungen des Verf. stellt 
Kumazawa auch auf Grund seiner eigenen Untersuchungen an den im Titel 
seiner Abhandlung genannten 3 Ranunculaceen-Gattungen fest, daß die Annahme 
von Hemicyklie nient zu Recht besteht bei den Ranunculaceen-Gattungen Ra- 
nunculus, Ficaria, Caltha, Helleborus, Trollius, Nigella, Adonis, Anemonopsis, so- 
wie Actaea und Cimicifuga (soweit diese letzteren nicht überhaupt Blüten mit 
rein quirliger Organstellung ausbilden), und daß bei diesen Blüten reine Schrauben- 
stellungen vorliegen. Das stimmt völlig überein mit dem, was in der genannten 
Abhandlung von M. HırMer und der vorliegenden des Verf. auseinandergesetzt ist. 
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Einleitung. 

Es ist die Aufgabe dieser Arbeit, die Fruchtentwicklung zweier Sola- 
num-Chimären zu verfolgen. Um ihren Entwicklungsgang mit dem der 
beiden reinen Elternarten vergleichen zu können, mußten die Früchte 
dieser ebenfalls einer eingehenden entwicklungsgeschichtlichen Unter- 
suchung unterzogen werden. Nach den Arbeiten von WINKLER (1910) 
kann man vermuten, daß die Schichtenbeteiligung der Eltern in den 
Blütenorganen der Chimären auch im weiteren Entwicklungsverlaufe in 
der Regel nicht gestört wird. Den histologischen Nachweis dafür soll 
diese Arbeit erbringen. Ferner ist die Gestalt der Chimärenfrüchte nicht 
ohne weiteres aus dem verschiedenelterlichen Aufbau des Vegetations- 
punktes ableitbar, so daß auch aus diesem Grunde eine nähere Unter- 
suchung wünschenswert erschien. — Die Anregung zu diesen Unter- 
suchungen verdanke ich Herrn Prof. Dr. WINKLER, der auch die Arbeit 
förderte und mit Interesse verfolgte. Ihm möchte ich dafür an dieser 
Stelle meinen aufrichtigen Dank aussprechen. Für technische Hilfe 
danke ich ferner Frau Prof. Dr. Stopper, Herrn Dr. Herrz, Herrn 
Dr. MAnsHARD, Herrn Dr. SCHWARZE, Herrn Dr. O. Schwartz und 
Herrn Gartenmeister HILDEBRANDT. 

Wir überblicken kurz den bisherigen Stand der Kenntnisse. Eine nähere 
Besprechung kann erst später erfolgen, wenn auf die Einzelheiten der Unter- 
isse eingegangen wird. Die Chimären scheiden hier von vorn- 
herein aus, weil über ihre Fruchtentwicklung bisher nichts verôffentlicht wurde. 
Aber auch fiir Solanum nigrum und Solanum lycopersicum suchen wir vergeblich 
nach einer zusa fa den Darstellung der Fruchtentwicklung. Die in Frage 


kommenden Verfasser beschränken sich auf die Schilderung eines kiirzeren, aus 
der Gesamtentwicklung herausgegriffenen Entwicklungsabschnittes, oder sie be- 
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schreiben eine jeweilige Entwicklungsphase. So gibt LAMPE (1884) einen kürzeren 
Überblick über die Gewebelagen im Perikarp. Für 8. nigrum hat er an einem 
jungen Fruchtknoten noch die Dicke der betreffenden Gewebekomplexe gemessen. 
Etwas eingehender behandelt Garctn (1888) diese Verhältnisse. Er schildert sie 
für Sol citrullifolium A. Br., das sich wie S. nigrum verhalten soll. Auch 
vergleicht er Fruchtknoten und Frucht miteinander. Ferner erörtert er die Bil- 
dung der ersten Gefäßbündel in der Fruchtknotenwand. In einer späteren Arbeit 
(1890) behandelt GARCIN noch einmal die Gewebeverhältnisse des Perikarps und 
führt aus, in welcher Weise sich Perikarp und Plazenta am Fruchtaufbau be- 
teiligen. Er wählt als Objekt Solanum villosum Lam. Es soll sich ebenso wie 8. 
nigrum verhalten. Näheres über Perikarp- und Plazentaverhältnisse erfahren wir 
bei KrLemr (1907). Er geht ein auf die Frage der bikollateralen Gefäßbündel in der 
Frucht, untersucht das Vorhandensein von oxalsaurem Kalk, Stärke und Zucker. 
Dann erwähnt er die häufig auftretende Erscheinung der Pleiomerie bei 8. lyco- 
persicum. In einer umfangreichen Arbeit spricht Sov&ses (1907) über Integu- 
mentbildung und -veränderung der Solanaceen. Zugleich erörtert er die ernäh- 
rungsphysiologischen Vorgänge zur Zeit der Embryobildung und vorher. Zum 
Schluß seien noch die Verfasser erwähnt, die eine Darstellung der Struktur der 
Samenschale gegeben haben: HARTwICH (1896) und Rassmus (1907). Weitere 
Literatur darüber findet sich in diesen Arbeiten. 





Material und Untersuchungsmethoden. 


Die von uns gewählten Untersuchungsobjekte waren: S. nigrum und zwar die 
reine Linie ,, B‘‘ und 8. lycopersicum, eine reine Linie der Sorte „König Humbert, 
gelbfrüchtig‘‘. Beide wurden von WINKLER bei der Pfropfung zur Herstellung 
seiner Chimären benutzt. Von den letzteren gelangten ferner zur Untersuchung: 
die haplochlamyde Periklinalchimäre Solanum tübingense WINKLER, bei der im 
Vegetationspunkt ein Gewebekern aus S. nigrum allseitig von einem einschich- 
tigen lycopersicum-Mantel umschlossen wird, und die diplochlamyde Chimäre 
Solanum proteus WINKLER, deren nigrum-Gewebekern ein zweischichtiger lyco- 
persicum-Mantel umhüllt. — Das Material für die Untersuchungen wurde mir 
von Herrn Prof. WINKLER aus seinen Kulturen freundlichst zur Verfiigung ge- 
stellt. — Es gelangten Fruchtknoten bzw. Friichte simtlicher Entwicklungs- 
stadien zur Untersuchung, von der ersten Auswölbung des Fruchtknotens an bis 
zu den reifen Friichten. Besonders die jugendlichen Entwicklungsstadien muBten 
in groBer Zahl geschnitten werden, um môglichst viele mediane Schnitte zu be- 
kommen. Denn diese trifft man mehr oder weniger zufallig. Aber nur an ihnen 
läßt sich die Gewebeentwicklung eindeutig verfolgen. Eine vorherige Markierung 
zwecks späterer Orientierung war nicht möglich. Damit nämlich die Fixier- 
flüssigkeit besser eindringen kann, müssen die Knospen aus ihrem Infloreszenz- 
verbande herausgeschnitten werden. Wenn es außerdem die Kleinheit der Ob- 
jekte zuließ, wurden auch die Kelchblätter angeschnitten oder abgezupft. Ihre 
luftfangende Behaarung verhinderte sonst den erforderlichen schnellen Zutritt 
der Fixierflüssigkeii. Oft traten beim späteren Schneiden Gewebeverletzungen 
auf, die die bereits kutinisierten Haare der Kelchblätter im zarten, meristemati- 
schen Gewebe der jangen Fruchtknoten verursachten. Die Haare leisten nämlich 
dem Messer Widerstand, bleiben an der Schneide hängen und werden durch den 
Schnitt verschleppt, diesen teilweise oder in seiner ganzen Länge zerreißend. 
Wenn die Kelchblätter nicht entfernt werden konnten, dann gelangten die 
Objekte vor dem Fixieren 1—3 Min. in 75%igen Alkohol, um die Luft zwischen 
den Haaren zu entfernen und ein Untertauchen zu ermöglichen. Die durch die 
Haare verursachten Gewebeverletzungen konnten allerdings dadurch nicht ver- 
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hindert werden. Es muBte darum nach dem Schneiden das Brauchbare heraus- 
gesucht werden. — Die zur Verwendung gelangten Fixierflüssigkeiten wurden 
nach den Vorschriften bei ScHNEIDER-ZIMMERMANN: Botanische Mikrotechnik, 
Jena 1922, 2. Aufl., angesetzt: FLemminesche Lösung, stark, JueLs Gemisch mit 
Zinkchlorid, JueLs Gemisch mit 2%iger Chromsäurelösung, ferner beide Ge- 
mische nach CARNoy, sowohl mit als ohne Chloroform. Die Fixierung nach 
FLEMMING genügte in den meisten Fällen und ergab gute Resultate. Für die 
Untersuchung der Embryosäcke und ihrer Vorstadien erwiesen sich die vier letzt- 
genannten Gemische als günstiger. Sie lösen zwar Teile des Protoplasmas heraus, 
lassen aber die Kerne klar hervortreten. Wenn eine Zellinhaltsuntersuchung 
gemacht werden sollte, wurden die Objekte mit Safranin gefärbt und zwar 2 bis 
48 Stunden. Kam es darauf an, die Membranen kenntlich zu machen, so gelangte 
die Doppelfärbung Tannin-Eisenchlorid mit Safranin zur Anwendung. Näheres 
über Behandlungstechnik und Unt hungsmethodik findet sich bei LANGE 
(1927, S. 188/89). Über meine Erfahrung mit der dort erwähnten Färbungs- 
differenzierung an den verschiedenelterlichen Geweben berichte ich später (S. 393). 
Es wurden sowohl Längs- als auch Querschnitte verwendet und zwar in einer 
Dicke von 5—20 u, je nach Alter und Größe des Objektes. Näheres darüber findet 
sich in den besonderen Abschnitten. Die Zeichnungen der makroskopischen Frucht- 
ansichten wurden freihändig mit Zuhilfenahme einiger Photographien hergestellt, 
sämtliche Mikrozeichnungen mit Hilfe des Apgeschen Zeichenapparates verfertigt. 

In den Zeichnungen wurden zur besseren Übersicht die Nucleolen der Nacht- 
schattenkerne schwarz ausgefüllt, die der Tomatenkerne hell gelassen. Die Kerne 
der Embryosäcke und ihrer Vorstadien sind davon ausgenommen. Die Grenz- 
membranen zwischen zwei Schichten wurden zuweilen, ebenfalls aus Gründen der 
Übersichtlichkeit, dicker gezeichnet. Nicht ausgeführte Bildteile sind entweder 
am Objekt schief geschnitten oder zerrissen. In den Abbildungen kommen fol- 
gende Abkürzungen vor: 





A = Anthere, Pr = Prokambium, 

Ch = Chalaza, R = Raphe, 

E = Epidermis, S = Sepalum, 

Ea = äußere Epidermis, Sa = Samenanlage, 

Ei = innere Epidermis, T = Teilungskomplex, 

FW = Fruchtknotenwand, a = außen, 

Ge = Gefäßbündel, i = innen, 

Hy = Hypoderm, II = II. Schicht, 

Int = Integument, IIa = äußere II. Schicht, 

K = Karpell, IIi = innere II. Schicht, 

Mi = Mikropyle, III = III. Schicht, 

P = Petalum, IIIa = äußere Reihe der III. Schicht, 
Pe = Perikarp, IIIi = innere Reihe der III. Schicht. 
PL = Plazenta, 


Die Hauptergebnisse der einzelnen Abschnitte des speziellen Teiles werden 
jeweils am Ende des betreffenden Abschnittes kurz zusammengefaßt. 


Übersicht über die allen vier Formen gemeinsamen Züge 
der Entwicklung (in Anlehnung an Solanum nigrum). 


Ehe wir die untersuchten Arten bzw. Chimären gesondert betrachten, 
stellen wir die gemeinsamen Züge der Entwicklung aller vier Formen in 
Anlehnung an Solanum nigrum voran. 
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Die Untersuchung setzt zu dem Zeitpunkte ein, da sich inmitten der 
schon angelegten Bliitenorgane, der Kelchblatter, Blütenblätter und 
Staubblatter, der erste Hécker des späteren Fruchtknotens zeigt. Um der 
Ubersicht und der besseren Vergleichsméglichkeit willen teilen wir die 
ganze Entwicklungsreihe von hier an in zwei Abschnitte: die Blütenent- 
wicklung bis zum befruchtungsreifen Fruchtknoten mit fertig ausgebil- 
deten Embryosäcken, und die Fruchtentwicklung von dort an bis zur 
Reife. 

Bliitenentwicklung. Die Bliitenentwicklung wurde an Langsschnitten 
von 5, 8 und 104 Dicke untersucht. Hin und wieder mußten Querschnitte 
zur Klarstellung oder Bestätigung des Gefundenen hinzugezogen werden. 
— Nachdem der junge Fruchtknotenhöcker ausdifferenziert ist, wächst er 
weiter empor, sich zugleich am Grunde verbreiternd. Er läßt in der Auf- 
sicht zwei Grübchen erkennen, die ersten Ver- 
tiefungen der sich ausgestaltenden Frucht- 
knotenhöhlungen (PAYER, 1857, Atlas, Tafel 132, 
Abb. 1, 2, 3, Nicotiana rustica L.). Zwischen 
ihnen verbindet ein breiter Steg die beiden 
aufgebogenen Karpelle miteinander, der soge- 
nannte Karpellverwachsungsrand, die spätere 
Fruchtknotenscheidewand. An ihr wachsen 
beiderseits die jungen Plazenten in die Frucht- 
knotenhéhlungen hinein, die dadurch im Quer- 
schnitt immer mebr die Gestalt einer Sichel an- 





à , 3 Abb.1. Solanum nigrum. 
nehmen. Die Plazenta legt sich so eng an die Blütenknospe, Längsschnitt. — 
Fruchtknotenwand an, daß kaum noch ein Zwi- eee de ee dede 


schenraum als Fruchtknotenhöhlung erkennbar tischer Fruchtknot 


hnitt 





ist. Zu gleicher Zeit hat sich die Fruchtknoten- u tt 


basis stark verbreitert und ist durch Wachstum der Blütenachse in die 
Höhe gehoben worden. Die Wandungen des Fruchtknotens eilen der 
Plazentakuppe ein wenig voraus und schließen sich endlich über ihr 
zusammen, den Griffel bildend (Abb. 1). Aus der Plazenta stülpen sich 
inzwischen die Samenanlagen vor, während sich die Fruchtknotenhöhlung 
wieder erweitert. Wir haben also einen zweifächerigen Fruchtknoten mit 
zentralwinkelständiger Plazentation. 

Nach dieser kurzen, organographischen Übersicht gehen wir auf die 
besondere Entwicklungsgeschichte der einzelnen Organe ein. — Der 
junge Fruchtknotenhöcker läßt im medianen Längsschnitt nach außen 
meistens drei Reihen isodiametrischer Zellen mit großen Kernen und 
dichtem, stark färbbaren Plasma, also jüngstes, meristematisches Ge- 
webe erkennen. Wir benennen die Zellenlagen des Scheitels von außen 
nach innen in folgender Weise: das Dermatogen, die subepidermale und 
die III. Schicht, oder Schicht I, II und III. Selbst wenn sich später die 
Planta Bd. 17. 25 





di. 
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Gewebe ausgebildet haben, werden wir sie immer auf diese drei Schichten 
zurückführen und ihre Zellen als deren Abkömmlinge bezeichnen. Das 
unter ihnen liegende Gewebe Jaßt in der Regel keine bestimmte Anord- 
nung seiner Zellelemente erkennen. Diese sind auch durchweg ärmer 
an Plasma und haben kleinere Kerne. Die Zahl der in ihnen zu finden- 
den Mitosen ist in der Regel viel geringer als in den Schichten I, II 
und III. 

Die beiden Karpelie falten sich nun als zwei halbkreisférmige Wülste 
empor. Ein medianer Schnitt durch dieses Stadium geführt, zeigt, daß 
sich an jeder Seite des Höckers tangentiale Teilungen in der III. Schicht 
an der stärksten Aufwölbungsstelle finden. Dadurch entsteht eine ein- 
schichtige Zellenlage, die das Dermatogen und die subepidermale Schicht 





Abb. 2. Solanumnigrum. Fruchtknoten, Längs- Abb.3. Solanum nigrum. Fruchtknoten, Längs- 
schnitt. — Karpellauffaltung, eine Zelle der schnitt. — Hineinwachsen der III. Schicht ins 
Ill. Schicht ist 2 mal periklin geteilt. Am Perikarp. Am linken, unteren Bildrande hat 
rechten, unterenBildrandehatsichdiell.Schicht sich die II. Schicht tangential geteilt. In der 
parallel zur Oberfläche geteilt und verbreitert  Plazenta liegt unter der III. Schicht ein meriste- 
dadurch die Karpellbasis. 300 X vergr. matischer Zellkomplex. 300 X vergr. 


emporhebt. Meistens sind es zwei oder drei Zellen, die zu gleicher Zeit in 
die Teilung eintreten. Das zeigt eine Durchsicht der Nachbarschnitte. 
Die in der Medianebene der Blüte gelegene Zelle spaltet bald weiter 
periklin auf und zieht dann auch die Nachbarzellen mit in den Teilungs- 
vorgang hinein (Abb. 2). Durchmustern wir die Schnittserie eines solchen 
vorgeschrittenen Stadiums, so finden wir alle Zellen der III., soweit sie 
im Bereiche der Karpelle liegen, tangential geteilt, die median liegenden 
mehrfach, die entfernteren oft nur einmal, je nach dem Entwicklungs- 
stadium des ganzen Fruchtknotens (Abb. 3). Die Basis des so gebildeten 
Zapfens der III. Schicht erfährt dann noch eine Verbreiterung durch 
Längsteilungen ihrer Zellen. Auch die unteren Zellen der äußeren sub- 
epidermalen Schicht teilen sich parallel zur darüberliegenden Epidermis 
und verbreitern dadurch den basalen Teil der Fruchtknotenwand 
(Abb. 2 und 3). Am Aufbau des inneren Fruchtknotenwandzapfens be- 
teiligen sich niemals Zellen der unter der III. Schicht liegenden Gewebe. 
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Sie teilen sich wohl und üben wahrscheinlich einen gewissen Auswöl- 
bungsdruck auf die III. Schicht aus, ein Hineinwachsen in das Karpell- 
innere konnte jedoch nicht beobachtet werden. Vergleichen wir diesen 
Befund mit dem von LANGE (1927) für die Blattentwicklung beschrie- 
benen, so geht daraus hervor, daß Blattbildung und Fruchtblattbildung 
gleichsinnig erfolgen. In beiden sind niemals die IV. und tieferliegende 
Schichten, soweit sie überhaupt als solche erkennbar sind, an der ersten 
Anlage beteiligt. 

Inzwischen verbreitert sich auch der junge Plazentahöcker und 
wächst empor. Er war nach Ausstülpung der Karpelle als zentraler 
Kegel des Fruchtknotenhöckers übriggeblieben. Sein Wachstum erfolgt 
in ganz anderer Weise als das der Fruchtblätter. Während in der Frucht- 
knotenwand nur Dermatogen und subepidermale Schicht vorläufig ein- 
schichtig bleiben, bis auf den basalen Teil, und nur durch Volumen- 
vergrößerung und antikline Teilungen dem Wachstum der von ihnen 
umschlossenen III. Schicht folgen, zeigt die Plazenta in der Regel drei 
ungeteilte Zellreihen als Mantel, Dermatogen, II. und III. Schicht. Ein 
meristematischer Komplex aus darunterliegenden, vorwiegend periklin 
geteilten Zellen, schiebt kegelförmig die Kappe der drei äußeren Zellen- 
lagen empor (Abb. 3). In etwas älteren Fruchtknoten besteht dieser 
Zellkomplex aus langen, aufwärtsweisenden Zellreihen. Ihren Ele- 
menten sieht man an der Art und Weise der Zellwandschneidung noch 
deutlich die Herkunft an. Aus ihnen entsteht später das reich verzweigte 
Gefäßbündelsystem der Plazenta. Die Grenze zwischen der III. Schicht 
und den tieferliegenden Zellen mag willkürlich erscheinen und kein Be- 
weis dafür sein, daß die III. nicht schon Teilschichten nach innen abge- 
geben hat. Die Durchsicht vieler solcher Stadien und ihrer Vorstufen 
zeigt tatsächlich auch, daß diese Zellenlage in manchen Fällen nicht mehr 
die ursprüngliche ist, sondern sich durch perikline Teilungen bereits am 
Aufbau des Plazentainnern beteiligt hatte. Ein Analogon dazu findet 
sich für Solanum nigrum bei Lange (1927) beschrieben. Seine Abb. 67 
und 68 zeigen perikline Teilungen innerhalb der III. am Scheitel des 
Vegetationspunktes und lassen erkennen, daß dadurch nach innen Teil- 
schichten abgegeben werden. 

Wir verfolgen nun die weitere Entwicklung der Fruchtknotenwand 
bis zu dem Zeitpunkte, wo sich in den Samenanlagen die Embryosäcke 
fertig angelegt vorfinden. Bisher hatte sich eine fünfschichtige Wand 
ausgebildet. Sie bestand von außen nach innen aus folgenden Zellen- 
lagen: der äußeren Epidermis, der äußeren subepidermalen Schicht, der 
III. Schicht, der inneren subepidermalen Schicht und der inneren Epi- 
dermis. Den breiteren basalen Teil, der schon einen Übergang zum 
Blütenboden darstellt, betrachten wir fernerhin nicht. Festgestellt soll 
nur werden, daß die in seiner III. Schicht beobachteten Teilungsvor- 
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gänge den Anstoß zu einer periklinen Aufspaltung der III. in ihrer ganzen 
Länge geben (Abb. 3). Dadurch wird die Fruchtknotenwand sechs- 
schichtig. Die Teilung tritt zunächst nur in der Medianebene der Blüte 
auf. Die mediane Zellreihe geht voran, und je eine bis zwei Nachbarzell- 
reihen folgen in der Regel (Abb. 4). Die mittlere, innere Tochterzelle 
teilt sich noch einmal periklin und gleich darauf antiklin; dann folgen 
die beiden Nachbarzellen mit je einer periklinen Teilung. Aus den vier 
Zellen der Mitte entsteht durch weitere Teilungen das Prokambium 
(Abb. 5 und S. 379). In ihm legen sich innen eine bis zwei Tracheen 
an. Dann bildet sich der äußere, danach der innere Siebteil aus. An 
Querschnitten älterer Gefäßbündel sieht man die Gefäße zerstreut zwi- 
schen den Leptomelementen. Schon KLEMT (1907) hat dieses beobachtet. 
Er spricht von einer extremen Form der Bikollateralität. Den Ent- 
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Abb. 4. Abb. 5. 
Abb.4. Solanum tübingense. Fruchtknotenwand, Längsschnitt. — Erste Anlage eines quer- 


liegenden, kleineren Gefäßbündels. Die III. Schicht der Nachbarbezirke ist bereits in ihrer ganzen 
Länge 2-reihig geworden. 300 X vergr. — Abb.5. Solanum nigrum. Fruchtknotenwand, Längs- 
schnitt. — Prokambiale Streckung in der Innenkomponente der III. Schicht. 300 X vergr. 
stehungsvorgang des Gefäßbündels beschrieb Garcın (1888, S. 109 ff. 
und Abb. S. 109) für Solanum citrullifolium. Er wählt zum Ausgangs- 
punkt seiner Untersuchung eine sechsschichtige Fruchtknotenwand. Ob 
er die Herkunft der beiden dritten Zellreihen aus einer nicht beobachtet 
hat, oder ob sich in diesem Punkte S. citrullifolium und S. nigrum nicht 
gleich verhalten, entzieht sich meiner Kenntnis. Die beiden ersten Pro- 
kambiumstränge liegen also in der Mitte jeder Fruchtknotenhälfte, der 
Blattnatur des Karpells entsprechend, an der Stelle der Mittelrippe. Ihre 
Bildung beginnt basal und schreitet spitzenwärts fort. Somit zeigt der- 
selbe Fruchtknoten unten die älteren, oben die jüngeren Entwicklungs- 
stadien. Auch in den Blättern bildet sich das Hauptgefäßbündel nur aus 
Zellen der III. Schicht (LANGE 1927, z. B. S.200). Nachdem die Prokam- 
bialstränge angelegt sind, spaltet die ganze Kugelfläche der III. Schicht 
periklin auf, in jeder Fruchtknotenhälfte median und basal beginnend. 
Noch bevor sich dieser Teilungsvorgang fertig vollzogen hat, erscheinen 
die ersten Periklinen in der äußeren, subepidermalen Schicht, auch hier 
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unmittelbar am Prokambiumstrang, im basalen Teile zuerst auftretend, 
um dann nach oben und seitwärts fortzuschreiten. Ehe noch die äuBere 
zweite Zellenlage in ihrer Gesamtheit geteilt ist, treten schon die ersten 
periklinen Teilungen in der inneren, subepidermalen Schicht auf (Abb. 6). 
Die Vorgänge innerhalb der drei Schichten schreiten weiter fort, und die 
Zellen vergrößern sich nach allen Richtungen ziemlich gleichmäßig. 
Zur Zeit der befruchtungsfähigen Samenanlage finden wir dann eine 
achtschichtige Fruchtknotenwand vor, deren Querschnitt der fünf- 
schichtigen Anlage gegenüber reichlich doppelt so dick geworden ist. 
Bis auf die beiden Epidermen haben sich also alle Schichten verdoppelt. 
Die bisherige Entwicklung wurde von zahlreichen antiklinen Teilungen 
begleitet, jedoch sind sie für uns in diesem Zusammenhange nicht wesent- 
lich. Nun tritt eine Ruhepause ein, die erst nach der Befruchtung ihr 
Ende erreicht. 

Inzwischen hat sich das reich verzweigte Gefäßbündelnetz der Frucht- 
knotenwand ebenfalls angelegt. Zunächst bildete 
sich parallel zu den medianen Prokambiumsträngen 7; 
rechts und links je eine zweite Gefäßbündelanlage 7, 
aus, wieder basal beginnend. Rechtwinklig zu 
ihnen liegende Verbindungsprokambien, die auch 7 
an der Basis zuerst erscheinen, lassen ein Gefäß- 7; 
bündelnetzwerk entstehen. Alle Bündel liegen in A 
derselben Kugelfläche. Weder nach außen an die Abb.6. Solanum nigrum. 
Peripherie des Fruchtknotens noch nach innen an schnitt — Beginnende Tel. 
die Wand der Fruchtknotenhöhlung erstrecken sich Fr ig en ro 
abzweigende Stränge. Auch darin verhält sich die ~ ; j 
Fruchtknotenwand dem Blatte analog. Zu der Untersuchung der bisher 
geschilderten Vorgänge ist zu bemerken, daB sie sich um so schwieriger 
gestaltet, je stärker das GefäBbündelnetz schon verzweigt ist; denn zur 
Feststellung des Schichtenverlaufs und der periklinen Aufspaltungen 
eignen sich nur die zwischen den Bündeln liegenden Stücke der Frucht- 
knotenwand, soweit sie noch nicht mit in die prokambialen Teilungsvor- 
gänge hineingezogen wurden. Hinzu kommt, daB die schon geteilten 
Zellen der III. und der inneren subepidermalen Schicht sehr schnell ihre 
Reihung verlieren und in ein vorläufiges Ruhestadium eintreten. Für die 
äuBeren subepidermalen Schichten trifft das nicht zu, sie bleiben bis zur 
Reife in Reihen gelagert. 

Parallel der Fruchtknotenwandbildung geht die Entwicklung der 
Plazenta und ihrer Samenanlagen. Unter diesen muBten die zufällig 
längs geschnittenen ausgewählt werden. Man findet von solchen An- 
schnitten, besonders in jüngeren Entwicklungsstadien, immer eine ge- 
nügende Anzahl. Bei älteren Samenanlagen tritt noch eine Unter- 
suchungsschwierigkeit hinzu: ihre Embryosäcke sind anatrop bis mehr 
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oder weniger kampylotrop gebogen, und die Kriimmungen liegen in zwei 
verschiedenen Ebenen. Es ist also niemals möglich, einen dünnen Längs- 
schnitt mit dem ganzen Embryosackinhalt zu bekommen. Darum muß- 
ten mehrere Nachbarschnitte miteinander verglichen und kombiniert 
werden. Für die Abbildungen wurden die Schnitte übereinander ge- 
zeichnet, um sämtliche Kerne des Embryosackes in einem Bilde ver- 
einigt zu haben. Dafür betrugen die Schnittdicken 15—25 u. 

Wir erwähnten bereits S. 377, daß zur Zeit der fünfschichtigen 
Fruchtknotenwand in der Plazenta ein kegelförmiger, meristematischer 
Zellkomplex mit vorwiegend periklinen Zellteilungen von den drei äußeren, 
in der Regel noch ungeteilten Zellschichten umschlossen wird (Abb. 7). 
Die Gewebe der Mitte teilen sich tangential und radial weiter, vergrößern 
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Abb. 7. Abb. 8. Abb. 9. 
Abb. 7. Solanum nigrum. Boonie, © Querschnitt. — Die drei äußeren Zellenlagen sind noch un- 
geteilt. (Am unteren Bildrande links und rechts liegen schiefe Anschnitte.) 300 x vergr. — 


Abb. 8. Solanum nigrum. Plazenta, Querschnitt. — Teilungskomplexe in der III. Schicht. 
300 X vergr. — Abb.9. Solanum nigrum. Samenanlage, Längsschnitt. — Verwölbung durch Zellen 
der III. Schicht; 2 perikline Teilungen in der II. Schicht. 300 x vergr. 


das Volumen ihrer Elemente und verbreitern und erhöhen dadurch den 
Plazentahöcker. Erst wenn sich in der Fruchtknotenwand die III. Schicht 
überall teilt, kommen auch in der Plazenta an einigen Punkten perikline 
Aufspaltungen in dieser Schicht vor, sofern nicht der S. 377 geschilderte 
Vorgang einer schon frühen Schichtabgabe der dritten Lage nach innen 
hin erfolgt ist. Die hier geschilderten Vorgänge in der III. Schicht be- 
ziehen sich dann nur auf ihre äußere Tochterlage. Es teilen sich hier also 
nicht alle Zellen der ganzen Schicht, sondern nur bestimmte Zellkom- 
plexe, die gleichmäßig über die Plazenta verteilt liegen, die Ursprungs- 
stellen der späteren Samenanlagen (Abb. 8). Durch weitere Teilungen in 
der III. entstehen Gewebezapfen, die die beiden äußeren epidermalen 
Zellreihen nach außen vorschieben (Abb. 9). Zur selben Zeit treten auch 
ein bis drei Zellen der subepidermalen Schicht in perikline Teilung ein. 
Diese Zellen liegen fast immer neben der stärksten Auswölbungskuppe. 
Darin kommt eine starke Verbreiterung dieser Zellschicht zum Ausdruck, 
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die später zur Ausdifferenzierung der Embryosackmutterzelle führt. 
Die Elemente der III. Schicht strecken sich prokambial. Sie werden zum 
Gefäßbündel der Samenanlage und behalten auch bis zur Reife prokam- 
bialen Charakter. Zwischen den Samenanlagen sind oft in der Epidermis 
ein bis zwei zusammengedrückte Zellen zu sehen. Kern und Plasma 
dieser Zellen wandern an die hintere Innenwand. Durch den seitlichen 
Druck der sich vorwölbenden Samenanlagen werden die Zellen immer 
mehr zusammengedrückt, bis sie schließlich verschwinden. 

An der stärksten Auswölbungsstelle der Samenanlagen, oder un- 
mittelbar daneben, fällt bald eine Zelle der subepidermalen Schicht durch 
ihre Größe auf. Sie hat einen besonders großen Kern, den ein dichtes 
Plasma umgibt. Es ist die Embryosackmutterzelle; ihrem Größen- 
wachstum folgt die sie umgebende Epidermis durch zahlreiche antikline 
Teilungen. Die Mutterzelle selbst wächst und streckt sich, bis sie nicht 
nur am mikropylaren Ende, sondern auch seitlich lediglich von Zellen der 
Epidermis umschlossen wird, also dem Nucellus. Zu gleicher Zeit be- 
ginnt, durch Schichtenvergrößerung der zweiten Lage veranlaßt, sich 
das eine Integument vorzuwölben. Es umschließt meist vor Beginn der 
Reduktionsteilung den Nucellus vollständig. Seine Epidermis bleibt ein- 
reihig und nimmt nur durch antikline Spaltungen an diesem Vorgang 
teil. Wir haben somit nach SCHNARF (1927—1929) ein tenuinucellates, 
unitegmisches Ovulum vor uns. 

Die Makrosporenmutterzelle schickt sich nach kurzer Ruhezeit zur 
Reduktionsteilung an. Oft kann man die Prophasen zur heterotypen 
Teilung als sogenannte Synapsisstadien beobachten. Nach BELAR (1928) 
sind sie ein Fixierungsprodukt, das in mehreren Prophasestadien auf- 
treten kann und darum häufiger beobachtet wird. Die in der hetero- 
typen Teilung entstandenen Tochterzellen zeigen in der Regel schon eine 
Differenzierung, indem die obere, mikropylare kräftiger entwickelt ist 
als die chalazale. Die Zellen des Nucellus zeigen durch Verbiegung und 
Schrumpfung das Absterben an. Sie nehmen den Farbstoff stark auf 
und machen dadurch das Objekt sehr undurchsichtig. Auf die hetero- 
type folgt rasch die homöotype Teilung, die Tetrade liefernd. Immer 
mehr verschrumpfen die Nucelluszellen und lösen sich voneinander. 
Auch die drei unteren Zellen der Tetrade kollabieren, nur die mikro- 
pylare bleibt als einzige Makrospore erhalten. GUIGNARD (1882) fand für 
Nicotiana tabacum L. die chalazale Tetradenzelle am größten entwickelt. 
Das entspricht dem normalen Typus, in dem diese Zelle sich zum Em- 
bryosack weiter entwickelt. Daß, wie es bei S. nigrum die Regel ist, 
die mikropylare Zelle diese Funktion übernimmt, soll sehr selten sein 
(ScHNARF 1927—1929, S. 105ff.). Bevor noch die chalazalen Kerne ver- 
schwunden sind, kann der Embryosackkern sich schon zur nächsten 
Teilung anschicken. Ebenso häufig erfolgt seine erste Teilung erst nach 
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dem Absterben der drei Tetradenzellen. Es kann auch vorkommen, daB 
er sich bereits in der Mitose befindet und zugleich eine oder zwei Tetra- 
denzellen noch ganz erhalten sind. Die Resistenz der Nucelluszellen 
scheint auch individuell verschieden zu sein. Jedoch läßt sich sagen, daß 
in der Regel die letzten Nucellusreste kollabiert sind, wenn sich die 
Makrospore ausdifferenziert. Nur an der Chalaza bleibt ein Nucellusrest 
erhalten (Souèces 1907, S. 16ff.). Der Embryosack wird dann von der 
inneren Epidermis des Integumentes umschlossen. Ihre Zellen sind un- 
regelmäßig sechseckig, mit dichtem, 
plasmatischen Inhalt. Sie liegen in Rei- 
hen von der Chalaza zur Mikropyle. — 
Aus der Makrospore entsteht nach vier- 
maliger Kernteilung in der bekannten 
Weise ein achtkerniger Embryosack mit 
zwei Synergiden und einem Eikern am 
mikropylaren Ende, drei chalazalen An- 
tipoden und zwei mehr oder weniger in 
der Mitte liegenden Polkernen (Abb. 10). 
Die Antipoden sind sehr vergänglich und 
zur Zeit der Befruchtung nicht mehr vor- 
handen. Sie bilden flache Zellen mit je 
einer großen Vakuole. Eine Zelle liegt 
meist chalazal, und die beiden andern 
lagern sich darüber. Der ganze Anti- 
podialapparat wird von einem Posta- 
mente nucellarer Zellen umfaßt, die 
leicht mit den Antipoden verwechselt 
werden können. Eiapparat und Pol- 

wi kerne sind nach dem Normaltypus an- 
Abb. 10. Solanum nigrum. Embryosack, geordnet. 

FANART. ER Xe Befruchtung und Embryoentwick- 
lung wurden nicht naher untersucht. Die damit verbundenen ernährungs- 
physiologischen Vorgänge im Integumente und in der Chalaza, nebst 
ihren geweblichen Änderungen schildert Souèces (1907). Die Ausbildung 
und Entwicklungsgeschichte der Samenschale haben HarrwıcH (1896) 
und Rassmus (1907) näher untersucht. 

Fruchtentwicklung. Bei der Fruchtentwicklung betrachten wir Peri- 
karp- und Plazentaausgestaltung gleichzeitig. Während der Reifung 
wächst die Plazenta zunächst durch starke allseitige Volumenvergröße- 
rung ihrer Elemente. Dadurch werden die Samenanlagen weiter an 
die Peripherie verlegt. Sie haben nun Raum für das einsetzende stär- 
kere Dickenwachstum. Die Räume zwischen den Ansatzstellen der Sa- 
men füllen sich bald durch plazentales Gewebe vollständig aus. Das 
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geschieht dadurch, daß sich die subepidermalen Zellen mehrfach periklin 
teilen und wulstartig emporheben. Die darunterliegenden Elemente 
vergrößern nur ihr Volumen; vereinzelt treten in ihnen auch perikline 
Teilungen auf. Aber sie beteiligen sich nicht unmittelbar an der Wulst- 
bildung selbst. Diese ist rein subepidermaler Herkunft; sie wird nur 
von einem einschichtigen Mantel abgeflachter Epidermiszellen überzogen 
(Abb. 11 und 12). 

Gleichzeitig setzt auch im Perikarp ein verstärktes Wachstum ein. 
Hier sind ebenfalls die subepidermalen Zellschichten, sowohl außen als 
innen, am stärksten beteiligt. Die beiden Zellreihen der äußeren 





Abb. 11. Abb. 12. Abb. 13. 


Abb. 11. Solanum nigrum. Plazentawulst, Längsschnitt. — Erste perikline Teilungen in der 

IL. Schicht. 300 X vergr. — Abb. 12. Solanum nigrum. Plazentawulst, Längsschnitt. — Fertig 

ausgebildet. 150 X vergr. — Abb. 18. Solanum nigrum. Perikarp mit längsgeschnittener Wulst- 

bildung, Querschnitt. — Innere II. Schicht 5—9 mal geteilt; äußere II. Schicht bildet 4-reihiges 
Hypoderm (am oberen, rechten Bildrande deutlicher). 150 X vergr. 


II. Schicht spalten je einmal periklin und schaffen so ein vierschichtiges 
Gewebe, das Hypoderm (Abb. 13). Seine Elemente strecken sich tan- 
gential und verdicken später ihre Wände kollenchymatisch. Die äußere 
Epidermis vergrößert sich nur durch antikline Teilungen. Sie bleibt ein 
einschichtiger Zellmantel aus radial gestreckten, hohen Zellen. Ihre 
Außenmembranen sind zur Zeit der Reife leicht kutikularisiert. Die 
III. Schicht, soweit sie sich nicht an der Bildung des Gefäßbündelnetzes 
beteiligte, hat auch die Zahl ihrer Lagen vergrößert. Sie bildet unter dem 
Hypoderm einen drei- bis fünfreihigen Gewebekomplex großlumiger, 
leicht tangential gestreckter Zellen. Die von der Plazenta begonnene 
Ausfüllung der Fruchthöhlung übernehmen im Perikarp die inneren sub- 
epidermalen Reihen. Sie spalten, ähnlich wie in der Plazenta, mehrfach 
periklin auf und stülpen sich mit der darüber einschichtig bleibenden, 
flachzelligen Epidermis in die Fruchthöhle aus (Abb. 13, 14 und 15). Eine 
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nennenswerte Verdickung an den AuBenwänden der inneren Epidermis- 
zellen konnte nicht beobachtet werden. Zur Reife besteht die Frucht- 
wand an ihrer schmalsten Stelle aus 15—18 Zellreihen. Uberblicken wir 
den Querschnitt des Perikarps einer noch nicht ausgereiften Frucht 
(Abb. 14), dann fällt auf, daß alle Zellen innerhalb der Gefäßbündelzone 
stark radial gestreckt sind im Gegensatz zu den peripher gelagerten 
äußeren Geweben. Perikarpe und 
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Reife bilden sich im Fruchtfleisch 





Abb. 14. Abb. 15. 
Abb. 14. Solanum nigrum. Perikarp, Querschnitt. — Fertig ausgebildeter Fruchthöhlenwulst mit 
radialer Streckung seiner Elemente. 150 X vergr. — Abb.15. Solanum nigrum. Sektor einer Frucht, 
Querschnitt. — Perikarpe und plazentale Wülste füllen zwischen den Samen die Fruchthöhle aus. 
24 X vergr. 


immer größer werdende, zahlreiche Interzellularen, bis sich die Zellen 
voneinander lösen, eine in fleischigen Früchten bekannte Erscheinung. 
Näheres über die Fruchtreife findet sich bei KLEMT (1907, S. 12 ff.). 


Zusammenfassung. 

1. An der Anlage der Fruchtknotenwand beteiligen sich das Der- 
matogen, die subepidermale und die III. Schicht des jungen Karpell- 
höckers. Die III. Schicht bildet einen Gewebezapfen, der von den beiden 
äußeren Zellenlagen umhüllt wird. 

2. Ihre Ausgestaltung erfolgt durch einmalige, perikline Aufspaltung, 
nacheinanderfolgend in der III. Schicht, der äußeren und der inneren 
subepidermalen Schicht. Dabei bleiben die äußere und innere Epider- 
mis einreihig. So entsteht eine achtschichtige Fruchtknotenwand. 

3. Das Leitbiindelsystem wird nur aus Zellen der ITI. Schicht gebildet. 
Es beteiligt sich daran vorwiegend die innere Zellreihe dieser Schicht. 








und Früchten zweier Solanum-Chimären und ibrer Elternarten. 385 


4. An der Bildung der Samenanlage beteiligen sich die Epidermis, die 
subepidermale und die III. Schicht der Plazenta. 

5. Die Epidermis bleibt einschichtig. Sie bildet den einreihigen Nu- 
cellus und die Integumentepidermis. Eine Zelle der subepidermalen 
Schicht liefert den Embryosack. Das Innere des Integumentes wird 
durch zahlreiche Teilungen der II. Schicht gebildet. Der bis an die 
Chalaza reichende Prokambiumstrang entsteht aus Zellen der III. Schicht. 

6. Nach der Befruchtung findet das Hauptwachstum in den sub- 
epidermalen Geweben statt. Sie liefern im Perikarp außen das Hypo- 
derm, innen die Fruchtwandhöcker, in der Plazenta die plazentalen 
Wülste. 

7. Die III. Schicht des Perikarps bildet vier bis fünf Lagen zwischen 
den Gefäßbündeln. 


Die Elternarten. 
Entwicklungsbesonderheiten bei Solanum nigrum L. 
Gestalt und Beschaffenheit der blauvioletten, unbehaarten Beere von 
S. nigrum sind geniigend bekannt, so daB sich eine Beschreibung er- 
übrigt. Um sie mit den Friichten der anderen untersuchten Arten bzw. 


Chimären zu vergleichen, verweisen wir auf Ab- 
bild. 17. 


1 2 
Abb. 16. Abb. 17. 
Abb.16. Solanum nigrum. Fruchtknoten, Längsschnitt. — Der Griffelkanal mündet mit je einem 


Ast in die _ Fruchtknotenhôhlungen. 24 X vergr. — Abb. 17. Früchte von: 1. Solanum nigrum, 
2. tübing , 3. Si proteus, 4. Solanum lycopersicum. 3%/, nat. Gr. 


4 








Die Fruchtentwicklung erfolgt in der dargestellten Weise. Be- 
merkenswert ist es, daß sich unter den 200—300 untersuchten Früchten 
eine dreifächerige vorfand. 

Auf die Ausbildung des Fruchtfleisches muß noch näher eingegangen 
werden. Perikarp- und Plazentawülste füllen auch hier die Fruchthöhle 
vollständig aus. Nur beteiligt sich das Perikarp viel weitgehender daran 
als die Plazenta. Die Wülste der letzteren umfassen ungefähr ein Drittel 
des Samens, die des ersteren dagegen zwei Drittel. Im Verhältnis ihrer 
Massen sind aber die Gewebe der Fruchtwand weit mehr als doppelt so- 
viel beteiligt (Abb. 15). Sie kommen aus viel breiterer Basis. Ja, die 
Basen stoßen aneinander oder gehen ineinander über, so daß man auch 


j 
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in den Vertiefungen zwischen den Wülsten, wo der Same an das Perikarp 
stößt, perikline Teilungen der inneren subepidermalen Zellen findet, die 
bis zu fünf Zellreihen liefern (Abb. 13). 

Für die späteren vergleichenden Betrachtungen ist noch die Aus- 
bildung des Griffelkanals und sein Zusammenhang mit der Spitze der 
Plazenta von Bedeutung. Weil sich alle vier untersuchten Formen 
hierin verschieden verhalten, sind wir in der vorangestellten Entwick- 
lungsgeschichte nicht darauf eingegangen. Bei S. nigrum ist der Griffel- 
kanal von einem lockeren, kleinzelligen Gewebe ausgefüllt. Von ihm 
führt je ein Verbindungsast in die beiden Fruchtknotenhöhlungen 
(Abb. 16). Erst unterhalb dieser Einmündung sind die höchsten Samen- 
anlagen angewachsen. Eine sichtbare Verwachsungsstelle der beiden 
Karpelle konnte nicht ermittelt werden. 


Zusammenfassung für Solanum nigrum. 
1. Dreifächerige Früchte können in seltenen Fällen vorkommen. 
2. An der Ausbildung des Fruchtfleisches beteiligt sich das Perikarp 
wesentlich stärker als die Plazenta. 
3. Die oberen Samenanlagen sind unterhalb der Einmündung des 
Griffelkanals in die Fruchtknotenhöhle an der Plazenta befestigt. 


Sotanum lycopersicum L. 

Die Frucht der untersuchten Sorte „König Humbert, gelbfrüchtig‘‘ 
unterscheidet sich von den bei uns meistens auf den Markt gebrachten 
Tomaten einmal durch ihre gelbe Farbe, dann durch die länglich ei- 
förmige Gestalt. Ihre Größe im Vergleich zu den anderen untersuchten 
Formen geht aus Abb. 17 hervor. 

Pleiomerie ist oft in den Früchten zu beobachten. Am häufigsten 
finden sich neben den normalen zweifächerigen dreifächerige Früchte. 

Blütenentwicklung. Vergleichen wir den jungen Fruchtknotenhöcker 
mit dem von S. nigrum, dann fällt vor allem seine Massigkeit, besonders 
in der Breitenausdehnung auf. Auch liegt er locker im Gefüge der Blüten- 
organe. LANGE (1927, S.249) sagt auch für die Blattanlagen der Tomate, 
daß sie weitläufiger und lockerer sitzen als beim Nachtschatten. Die 
Zellen sind kleiner und in den meristematischen Geweben äußerst zart- 
wandig. Auch die Kerne haben geringeres Volumen. Darum wird schon 
der jüngste Höcker, der ebenso groß ist wie der des Nachtschattens, aus 
einer größeren Zahl von Zellen aufgebaut. — Die Vorwölbung der beiden 
Karpelle erfolgt in der Regel nicht gleichzeitig, meistens ist eines in der 
Entwicklung zunächst voraus. Wenn sich die Karpellränder zum Griffel 
zusammenschließen, hat sich dieser Wachstumsunterschied bereits aus- 
geglichen. Die stärker geförderte Seite lag in allen untersuchten Fällen 
abaxial. Auch das mediane Gefäßbündel dieser Seite wird zuerst an- 
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gelegt. ErcaLer (1875, Bd. I, S. 205) sagt über die Karpellentwicklung 
der Solanaceen: „zuletzt erscheinen, ebenfalls fast oder ganz gleichzeitig 
untereinander, die Carpiden . . ..“ Ob dieses ‚fast gleichzeitig‘ für be- 
stimmte Arten, etwa für S. lycopersicum, gelten soll, oder einmal bei die- 
ser, ein andermal bei jener Art so auftreten kann, ist nicht zu ermitteln. 
Nach unseren Untersuchungen steht nur fest, daß in dem Fruchtknoten 
der Tomate anfänglich die Vorderseite vor der hinteren eine Wachstums- 
förderung erfährt. 

Der Aufbau der Fruchtknotenwand geht wie bei 
S. nigrum vor sich. Jedoch ist zu bemerken, daß zur 
Zeit des Hineinwachsens der III. Schicht auch einige 
Zellen der IV., die hier meistens als besondere Reihe 
erkennbar ist, periklin aufspalten und das junge Kar- 
pell emporheben. Ein Hineinwachsen ist in keinem 
Falle beobachtet worden. Wieder besteht eine Analo- 
gie zur Blattentwicklung (LANGE 1927, S. 249 ff. und 





Abb. 18. Abb. 19. Abb. 20. 


Abb. 18. Solanum lycopersicum. Junger Fruchtknotenhöcker, Längsschnitt. — Perikline Teilun- 

gen in der III. Schicht bereiten die Karpellauffaltung vor; am linken, unteren Bildrande 2 Pe- 

riklinen in der IV., am rechten, oberen 3 Periklinen in der II. Schicht. 300 X vergr. — Abb. 19. 

Solanum lycopersicum. Junges Karpell, Längsschnitt. — 4 perikline und 2 antikline Teilungen 

in der III. Schicht. 800 X vergr. — Abb. 20. Solanum lycopersicum. Fruchtknotenwand, Längs- 

schnitt. — Spitzenzelle der III. Schicht noch ungeteilt; stärkeres, subepidermales Wachstum in 
der Spitzenregion. 300 X vergr. 


unsere Abb. 18). In der III. Schicht treten im radialen Längsschnitt 
mehrere Zellen nebeneinander zugleich in die Teilung ein, aber nur die 
Abkömmlinge von einer wachsen in das Karpell hinein (Abb. 19). Während 
bei S. nigrum die subepidermale Schicht der Fruchtknotenwand solange 
ungeteilt bleibt, bis sie sich in ihrer Spitze an der Griffelbildung beteiligt, 
ist bei S. lycopersicum eine perikline Aufspaltung der subepidermalen 
Spitzenregion schon in frühen Stadien keine Seltenheit (Abb. 18). Die 
beschriebenen Teilungen in der IV. und der IT. Schicht finden sich nicht 
bei S.nigrum. Vielleicht hängen sie hier, in der Tomate, mit einer größeren 
Plastizität des Gewebes zusammen. Die kleinen, zarten lycopersicum- 
Zellen können schon geringen Unebenheiten viel eher nachkommen und 
sie durch Teilungen ausgleichen als die großen, starren Nachtschatten- 
zellen. Die III. Schicht der Fruchtknotenwand teilt sich sehr bald in 
ihrer ganzen Länge und bildet zwei Zellreihen (Abb. 20). Durch Volu- 
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menvergrößerung und allseitiges Auswachsen der Zellen verschwindet 
die Reihung schnell. Wenn sich die Prokambiumstränge anlegen, ist 
keine fünfschichtige Wand im Fruchtknoten mehr anzutreffen. Zum 
Teil liegt das auch daran, daß die Gefäßbündel in größerer Zahl gebildet 
werden und dadurch dichter zusammenliegen. Die Gewebeflächen zwi- 
schen ihnen sind kleiner als bei S. nigrum und werden von allen Seiten 
mit in den Teilungsvorgang hineingezogen. Mit der Fortentwicklung der 
Prokambien wächst auch die III. Schicht in die Dicke, indem zunächst 
ihre innere Reihe periklin aufspaltet (Abb. 21). Bevor sich hier noch 
dieser Vorgang durchgehends vollzogen hat, spaltet auch schon die 


Ma 





Abb. 21. Abb. 22. Abb. 23. 
Abb. 21. Solanum lycopersicum. Fruchtknotenwand, Längsschnitt. — Die innere Reihe der 
IIL Schicht, teilt sich periklin: erste Periklinen in der äußeren II. Schicht (am oberen, rechten 
Bildrande); in der Mitte der III. Schicht ein quergeschnittener Prokambiumstrang. 300 X vergr. 
— Abb. 22. Solanum lycopersicum. Fruchtknoten, Längsschnitt. — Epidermis und II. Schicht 
noch ungeteilt bis auf die Spitzenregion. 300 X vergr. — Abb. 23. Solanum lycopersicum. Pla- 
zenta, Längsschnitt. — IIla teilt sich periklin; die Grenze der III. Schichten gegen die inneren 
Gewebe ist nicht mehr zu ermitteln. 300 X vergr. 


äußere dritte Reihe in zwei Schichten auf. Ungefähr zu derselben Zeit 
setzt dann die äußere subepidermale Schicht mit ihrer Teilung ein. Diese 
vollzieht sich hier und in der inneren subepidermalen Lage in derselben 
Weise und Reihenfolge wie bei S. nigrum. Aus dem bisher Erörterten geht 
hervor, daß S. lycopersicum zur Zeit der Befruchtungsreife eine zehn- 
schichtige Fruchtknotenwand besitzen muß. Die Lagen sind von außen 
nach innen: eine äußere epidermale Reihe, zwei Reihen der äußeren sub- 
epidermalen Schicht, vier Reihen der III., zwei Reihen der inneren sub- 
epidermalen Schicht und eine innere epidermale Reihe. 

Beachtenswert ist vielleicht noch, daß Fettansammlungen, besonders 
in den oberen Regionen der Fruchtknotenwand, eine häufigere Er- 
scheinung sind. Die Osmiumsäure des FLEMMINGschen Fixierungs- 
gemisches läßt die Fettkügelchen tief geschwärzt hervortreten. 

Wir wenden uns nun der Betrachtung der Plazentaentwicklung zu. 
Schon ein flüchtiger Vergleich der jüngsten Plazenten von 8. lyco- 
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persicum mit denen von S. nigrum zeigt die Verschiedenheiten (Abb. 22 
und 7). Bei S. lycopersicum sind nur noch die Epidermis und die sub- 
epidermale Schicht ungeteilt geblieben, während die III. nicht mehr in 
ihrer Einreihigkeit vorhanden ist. Alle Elemente in dieser haben sich 
mindestens einmal tangential geteilt. Nur in der Plazentaspitze können 
epidermale wie subepidermale Zellen Periklinen aufweisen. Das sind 
die Vorbereitungen für das Emporwachsen der Plazentaspitze in der 
Richtung auf den Griffelkanal (Abb. 22). Unsere Abbildung zeigt dieses 
nur für die Epidermis deutlich, in der subepidermalen Schicht ist die 
Abkunft der Elemente nicht mehr klar zu erkennen. Erst bei einer 
Durchsicht der Nachbarschnitte fallen noch jün- 
gere, eben geteilte Zellen auf. Bevor sich die 
Samenanlagen auswölben, hat die Plazenta ihren 
Durchmesser im Vergleich zum jüngsten Höcker 
ungefähr verdoppelt; in demselben Maße ist sie 
auch in die Länge gewachsen. Dann erst teilen 
sich an den Ursprungsstellen der zu bildenden 
Samenanlagen die äußeren Zellen der dritten Ge- 
webelage (Abb. 23). Die weitere Ausbildung der 
Samenanlage bis zum achtkernigen Embryosack 
erfolgt in der eingangs geschilderten Weise. Auf- 
fällig ist das hin und wieder zu beobachtende 
Auftreten von Fettkügelchen im Nucellus und 
besonders in der Chalaza (Abb. 24). Ob das eine 
der Tomate eigene Erscheinung ist, oder ob essich 
um zufällige Ernährungsstörungen handelt, ist app. 24. Solanum Iycopersi- 
schwer festzustellen. Das letztere wäre nicht un- cum. Nucellusmit Embryosack- 

Be jen E js L mutterzelle, Längsschnitt. — 
wahrscheinlich, da mir für S. lycopersicum leider Besonders reichliche Fettmen- 
nur spätes, etwas kümmerliches Herbstmaterial ®°° (m Nucellm A des a 
zur Verfiigung stand. 

Im Dyadenstadium ist auch hier, wie beim Nachtschatten, die mikro- 
pylare Tochterzelle meistens etwas gréBer. Leider konnte mit dem zur 
Verfiigung stehenden Material nicht einwandfrei festgestellt werden, ob 
die mikropylare oder die chalazale Makrospore zum Embryosack wird. 
Das erstere hat die größere Wahrscheinlichkeit für sich, aus der Größe der 
mikropylaren Tochterzellen und der mikropylaren Makrosporen zu 
schließen. Cooper (1931, S. 742) findet für die von ihm untersuchten 
Sorten ,,Bonny Best‘ und ,,Greater Baltimore“, daß die chalazale Makro- 
spore größer entwickelt ist und allein den Embryosack aufbaut. — Nur 
eine geringe Zahl der untersuchten Fruchtknoten zeigte normal ausge- 
bildete Embryosäcke. In vielen fehlten die Embryosäcke, und das um- 
liegende Integumentgewebe war in ihre Höhlung hineingewuchert 
(S. 414ff.). Die Kerne der Embryosackstadien zeigen keine wesentlichen 
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Unterschiede. Im fertigen Embryosack weicht die Lage der Polkerne 
bzw. des sekundären Embryosackkernes von der Lage dieser Kerne bei 
S. nigrum ein wenig ab. Wahrend sie sich hier ziemlich in der Mitte des 
Embryosackes halten, liegen sie bei S. lycopersicum eng dem Eiapparat 
an oder finden sich doch mindestens immer in seiner Nähe (Abb. 25). 
Cooper (1931) fand für die beiden von ihm untersuchten Sorten dasselbe. 

Ehe wir in die Besprechung über die Ausbildung des Fruchtfleisches 
eintreten, sei noch ein Vergleich der Fruchtknotenlängsschnitte mit denen 
von S. nigrum eingeschaltet (Abb. 16 und 26). Wir haben es in den Ab- 
bildungen nicht mit altersgleichen Objekten zu tun, der Fruchtknoten von 
S. lycopersicum ist viel jünger; aber 
aus Gründen der Platzersparnis 
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Abb. 25. Solanum lycopersicum. Embryosack,  Abb.26. Solanum lycopersicum. Fruchtknoten, 
Längsschnitt. — Der sekundäre Embryosackkern Längsschnitt. — Der Griffelkanal steht mit den 
liegt dem Eiapparat eng an; die Antipoden Fruchtknotenhöhlungen in breiter Verbindung, 

kollabieren. 750 X vergr. er greift in die Plazentaspitze bzw. die Frucht- 

knotenscheidewand hinein. 24 X vergr. 

muBten diese Schnitte gewählt werden. In älteren Fruchtknoten wächst 
die Plazenta noch stärker an. Dadurch werden die Samenanlagen weiter 
nach auBen verlegt, als es bei S. nigrum der Fall ist. In unseren Ab- 
bildungen ist noch auffällig, daB bei S. lycopersicum die Plazenta durch 
eine Einschnürung sehr stark von der Fruchtknotenquerwand abgesetzt 
ist. Dadurch bleibt hier nahe der Querwand in der Fruchtknotenhöhlung 
noch reichlich freier Raum, während die Samenanlagen bei S. nigrum 
jeden Platz ausfüllen. Aus den Längsschnitten Abb. 16 und 26 ist zu- 
gleich ersichtlich, daß die lycopersicum-Plazenta sehr hoch der Querwand 
ansitzt, so daß der untere Teil der letzteren vollkommen frei liegt. Eine 
reife Frucht führt darum auch im unteren Drittel keine Samen. Dieser 
Teil besteht nur aus dem Perikarp und der massigen Querwand. 
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Fruchtentwicklung. Den überwiegenden Teil des Fruchtfleisches bil- 
det hier die Plazenta, sowohl durch ihr Gesamtwachstum, als auch durch 
die starke Wulstbildung. Zur Reifezeit sind die Wülste zwischen den 
Samen hindurchgewachsen, umschlieBen diese fast vollständig und be- 
rühren das Perikarp, sich breit abflachend, um sich dessen Oberfläche 
anzupassen (Abb. 27). Die Wulstbildung des Perikarps ist kaum nennens- 
wert. Es sind nur flache, wellige Erhöhungen, durch zwei bis drei peri- 
kline Teilungen der inneren subepidermalen Gewebe entstanden. Innere 
und äußere Perikarpepidermis kutikularisieren nur schwach. Dafür wird 
aber außen ein zwei- bis vierschichtiges Hypoderm kollenchymatisch 
verdickter, unregelmäßig gelagerter 
Zellen ausgebildet. Auch die Mem- 
branen der inneren II. Schicht ver- 
dicken zur Zeit der Reife ein wenig. 

Der Zusammenhang des Griffel- A 
kanals mit der Fruchtknotenhöhle 
ist hier viel breiter als bei S. nigrum 
(Abb.26 und 16). Auch teilt er sich 
nicht wie dort in zwei Äste, die dann 
in die Höhlungen münden, sondern 
geht unmittelbar in diese über. Wäre 
er selbst nicht durch ein lockeres PE 
Zellgewebe ausgefüllt, dann ständen 
die beiden Fruchtknotenhéhlungen 
an dieser Stelle breit miteinander in 
Verbindung. Die Spitze der Plazenta 
greift hier nämlich nicht wie beim 
Nachtschatten mit einem Zapfen in 
den Griffelkanal hinein, sondern die- Abb. 27. Solanum lycopersicum. Sektor eines 
ser senkt sich noch in die Plazenta- Fruchtänsten rennt, Di plzentaln 
spitze. Daher stoßen auch in einem 
Querschnitt durch den oberen Plazentateil die beiden Hälften der Frucht- 
knotenquerwand nur locker aneinander, ohne schon miteinander ver- 
wachsen zu sein. Erst einige Schnitte darunter hat dann die endgültige 
Verwachsung stattgefunden. Nachdem ein innigeres Zusammenwachsen 
erfolgt ist, erscheinen zentralwinkelständig die Plazentawucherungen mit 
den Samenanlagen. Die Epidermiszellen des Verwachsungswulstes be- 
sitzen papillösen Charakter. 

Die Früchte von S. lycopersicum sind weich behaart. Es finden sich 
zweierlei Haarformen, lange sechs- bis achtzellige Deckhaare und 
kürzere gestielte Drüsenhaare. Die letzteren tragen auf einem zwei- 
zelligen Stiel, der einer erhöhten Epidermiszelle aufsitzt, ein vierzelliges 
Köpfchen. An der Begrenzungsstelle der vier Köpfchenzellen sammelt 

Planta Bd. 17. 26 
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sich ein ätherisches Öl an, das bald das ganze Köpfchen und die obere 
Stielzelle ausfüllt. Beide Haarformen sind in ziemlich gleicher Zahl vor- 
handen und gleichmäßig über die Frucht verteilt. Durch Berührung 
mannigfacher Art geht ein Teil der Haare schon vor der Reife ein. 

Die Lufträume in der Frucht sind nur klein, besonders zur Reifezeit, 
da die lufterfüllte Fruchtknotenhöhle ganz von den Plazentawiilsten ein- 
genommen wird. Auch Interzellularen finden sich nur spärlich. Spalt- 
öffnungen fehlen in der Regel. Unter den 73 untersuchten Früchten fand 
sich nur einmal, nahe der Spitze einer fast reifen Frucht, eine Spaltöff- 
nung. Bisher sind solche nicht beobachtet worden (KLEMT 1907, S. 14). 
Es handelt sich also hier zunächst um ein einmaliges, seltenes Auftreten. 
Die Untersuchung an den Haaren und die Auffindung der Spaltöffnung 
erfolgte durch Freihandschnitte an lebendem Material. 


Zusammenfassung für Solanum lycopersicum. 

1. Pleiomerie ist eine häufige Erscheinung und zwar besonders 
Trimerie. 

2. Die beiden Karpelle entwickeln sich anfänglich verschieden schnell. 
Das stärker geförderte liegt an der Vorderseite. 

3. An der Karpellauffaltung beteiligt sich die IV. Schicht, indem sie 
durch perikline Teilungen die III. emporhebt. Ein Hineinwachsen findet 
nicht statt. 

4. Die subepidermale Schicht spaltet schon sehr früh in der Spitzen- 
region der jungen Fruchtknotenwand. 

5. Die III. Schicht der Fruchtknotenwand ist schon vor der Pro- 
kambiumbildung zweireihig. 

6. Zur Blütezeit besteht die Wand des Fruchtknotens aus zehn Zell- 
reihen. Diese sind: innere und äußere Epidermis, zwei Reihen äußerer 
und zwei Reihen innerer subepidermaler Schicht und vier Reihen der 
dritten Lage. 

7. Im Nucellus und in der Chalaza tritt zuweilen Fett auf. 

8. Die Polkerne bzw. der sekundäre Embryosackkern liegen dem Ei- 
apparat eng an. 

9. Im Plazentainneren finden starke Teilungen statt. Die III. Schicht 
ist zur Zeit der Entstehung der Samenanlagen zweireihig. 

10. Die Plazenten setzen sich sowohl basal als auch seitlich stärker 
als bei S. nigrum von der Querwand des Fruchtknotens ab. Der basale 
Teil der Querwand bildet keine plazentalen Gewebe aus. 

11. An der Ausbildung des Fruchtfleisches beteiligt sich die Plazenta 
stärker als das Perikarp. 

12. Der Griffelkanal senkt sich in „die Plazentaspitze ein. Dadurch 
sind an dieser Stelle die beiden Teile der Fruchtknotenquerwand nicht 
miteinander verwachsen. Die oberen Samenanlagen sind eben unter der 





Ee 


und Früchten zweier Solanum-Chimaren und ihrer Elternarten. 393 


Einmündung des Griffelkanals in die Fruchtknotenhöhle und unter der 
Verwachsungsstelle der Querwände angeheftet. 

13. Die Fruchtepidermis bildet zweierlei Haarformen aus, Deck- und 
Drüsenhaare. Diese sind ziemlich gleichmäBig über die Oberfläche 
verteilt. 

Die Chimären. 

Bevor wir uns eingehend mit der Entwicklung der Chimärenfrüchte 
befaBten, muBten wir uns fragen, ob wohl bestimmte Verschiedenheiten 
der Charakteristika der Zellen oder Zellenlagen beider Elternarten für die 
Untersuchung ein Hilfsmittel bedeuteten. Als solche Unterschiede fan- 
den sich größere Zellen, größere Kerne und größere Nucleolen bei 
S. nigrum und eine zartere Membran der Zellen bei S. lycopersicum. Die 
Verschiedenheiten in der Zell- und Kerngröße sind im allerjüngsten, 
meristematischen Gewebe noch kaum erkennbar, und im späteren 
Fruchtknoten verwischen sie sich wieder, weil dann durch die zahlreichen 
Zellteilungen jüngere neben älteren Zellen liegen, die schon an sich ver- 
schiedene Größe haben. Für die Untersuchung der Organdifferenzierung, 
der Karpell-, Plazenta- und Samenknospenbildung bedeutete aber die 
Größenverschiedenheit der Zellen durchaus eine Hilfe. Auch die zar- 
teren Zellmembranen der Tomate hoben sich gut von den derberen des 
Nachtschattens ab. Allerdings gilt das nur, solange noch keine mit der 
Gewebedifferenzierung verbundenen Membranverdickungen auftreten. 
Die von LANGE (1927, S. 188/89) beschriebene Färbungsdifferenzierung 
konnte darum nur sehr beschränkt auf sehr junger Entwicklungsstufe 
Anwendung finden. 


Solanum tübingense Winkler. 

Wir schildern unter den beiden Chimären zunächst die Fruchtent- 
wicklung von 8. tübingense, weil sie der von S. nigrum sehr ähnlich ver- 
läuft. Die Früchte unterscheiden sich auch äußerlich nicht sehr vonein- 
ander. Die tübingense-Frucht ist etwas größer und apikal ein wenig zuge- 
spitzt. An unreifen Fruchtknoten ist eine schwache Behaarung vorhan- 
den. Um diese Frucht mit den Früchten der anderen untersuchten For- 
men zu vergleichen, verweisen wir auf Abb. 17. S. tübingense ist eine 
haplochlamyde Periklinalchimäre mit Nachtschattenkern und Tomaten- 
mantel. 

Dreifächerige Früchte kommen häufiger als beim Nachtschatten, viel 
seltener aber als bei der Tomate vor. 


Blütenentwicklung. Die Blüte hat zur Zeit des jungen Fruchtknoten- 
höckers im Längsschnitt große Ähnlichkeit mit der von S. nigrum, nur 
sind die Quirle der Blütenorgane etwas weniger dicht übereinanderge- 
stellt. Sie stehen aber nicht so weitläufig wie bei 8. lycopersicum.— Wenn 
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sich das Karpell ausbildet und die ITI. Schicht hineinwächst, finden zu- 
weilen auch an der Spitze in der subepidermalen Schicht perikline Tei- 
lungen statt. Ahnlich, nur weit häufiger, kam dieser Teilungsvorgang in 
der reinen Tomate vor (S. 387). Hier, bei S.tiibingense verhält sich also 
eine Schicht aus Nachtschattenzellen in Bezug auf den Zeitpunkt ihrer 
Teilung anders als bei der reinen Elternart (Abb.28). Auch zwei frühe 
perikline Teilungen in der Tomatenepidermis sind in unserer Abbildung 
zu sehen. Bei S. lycopersicum erfolgen diese Teilungen erst zur Zeit der 
Griffelbildung. 

Bis zur Auswölbung der Samenanlagen verläuft die Entwicklung nor- 
mal und der der Elternarten gleichsinnig. Wenn aber die Embryosack- 
mutterzelle erscheint, die ja 
als Nachtschattenzelle von ei- 
nem Tomatennucellus umge- 
ben wird, dann machen sich 
die ersten Störungen, durch 
das Beisammensein artfrem- 
der Gewebe hervorgerufen, be- 
merkbar (Abb. 29). Zunächst 
fallen stärkere Fettansamm- 
lungen in den Zellen des Nu- 
cellus auf. Sie sind am dich- 
testen am mikropylaren Ende 
und werden spärlicher nach 
Abb. 28. Abb. 29. der Chalaza zu. Die letztere 


Abb. 28. Solanum tübingense. Junges Karpell, Längs- ist vollkommen fettfrei. Auch 


schnitt. — An der Spitze perikline Teilungen in der 1: ss . 
Epidermis und der II. Schicht. 300 x vergr.— abb.29. die Makrosporenmutterzelle 
Sol tübing Nucellus mit Embryosackmutter- weist einige Ölkügelchen auf. 
zelle. Längsschnitt. — Fettansammlungen in den Nucel- 2 : 

luszellen, besonders am mikropylaren Ende. 750 x vergr. Eine groBe Zahl der Makro- 


sporenmutterzellen geht auf 
dieser Entwicklungsstufe ein. Dann schlagen sich die Zellen des Nucel- 
lus dicht über dem kollabierenden Inhalte zusammen (Abb. 30). Anfangs 
liegen die Ölkügelchen im Nucellus noch dicht gehäuft. Auch die um- 
schließenden inneren Epidermiszellen des Integumentes weisen Spuren 
davon auf. Dann aber verschwindet das Fett mit dem Absterben der 
Makrosporenmutterzelle (Abb. 31). Die Zellen des Nucellus selbst fallen 
noch weiter in sich zusammen, bleiben aber, wenn auch schon abgestor- 
ben, viel länger erhalten als im normalen Entwicklungsverlaufe. Die In- 
tegumente wachsen weiter und lassen zwischen sich einen langen, schmalen 
Hohlraum frei, der Embryosackhöhle entsprechend; am chalazalen Ende 
hängen immer noch die Nucellusreste in der Gestalt eines Zäpfchens. Sie 
heben sich im Präparat tief dunkel gefärbt von dem umliegenden helleren 
Zellgewebe ab. Durchaus nicht alle Samenknospen desselben Frucht- 
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knotens zeigen das gleiche Bild. Vielmehr fanden sich in derselben Frucht- 
knotenhöhle, aus der beispielsweise Abb. 31 genommen wurde, auch ge- 
sunde Makrosporen, sogar bereits in heterotyper Teilung. — Nicht so häufig 
sieht man folgende Hemmungserscheinung auftreten. Die Nucelluszellen 
teilen sich mikropylar sehr stark antiklin und verbreitern die sonst 
schlank und schmal endigende Nucellusspitze. Die Einschichtigkeit 
bleibt aber erhalten. Der breite Nucellus versucht sich Platz zu schaffen 
und wächst aus der Mi- 
kropyle hervor (Abb. 32 
und 33). Voll ausgebil- 
dete Embryosäcke ent- 
wickelten sich in diesen 
Fällen niemals. Häufig 
ist die vorgewachsene 
Spitze leicht gewunden. 
Sie kann zwei- bis drei- 


© 
mal so lang werden, es 
als es unsere Abbildung %% 
zeigt. Alle gefundenen L 
Beispiele wurden noch o 


daraufhin untersucht, 
ob es sich vielleicht nur 
um eine Täuschung han- 
dele, durch einen schie- 
fen Schnitt verursacht. 
Aber dem ist nicht so. 





\| 
TISCHLER (1903 a, S. 82, \ A - 
Tafel V) und Bup£r À | 
(1911, S. 52 ff. und Ab- \ | 
bild. 15) fanden bei La- Abb. 30. Abb, SL. 


- Abb. 30. Solanum tübingense. Nucellus, Längsschnitt. — Die 
burnum Adami etwas Embryosackmutterzelle ist bereits abgestorben ; reichliche Fett- 
= . 0 » mengen in den Nucelluszellen, besonders mikropylar. 750 X vergr. 
ähnliches, nur in BT Abb. 31. Solanum tübingense. Nucellus, Längsschnitt. — 
Berer Zahl und größe- Fett nur noch in der Integumentepidermis, aus den Nucellus- 
zellen bereits verschwunden. 750 X vergr. 
rem Ausmaße. 

Eine Zwischenstellung zwischen dieser Erscheinung und dem normal 
gestalteten Nucellus nehmen solche Nucelli ein, deren Spitze sich durch 
radiale Teilungen zwar stark verbreitert und sich in die Mikropyle hinein- 
schiebt, jedoch nicht aus ihr hervorwächst (Abb. 34). Die Fettan- 
häufungen sind in allen diesen Fällen sehr zurückgegangen. Das ist auch 
sonst, wenn auch in geringerem Maße, im Dyaden- und Tetradenstadium 
zu beobachten. — Oft gelingt es noch der Embryosackmutterzelle, sich 
in die beiden Tochterzellen zu teilen. An diesen fällt dann zuweilen ein 


vakuolenreiches Protoplasma auf (Abb. 35). Der spärliche Fettgehalt 
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scheint in diesem Falle immer damit in Verbindung zu stehen. Bleibt 
dagegen das Fett in den Nucelluszellen erhalten, oder verschwindet es 





Abb. 32. Abb. 33. 
Abb. 32. Solanum tübingense. Nucellus, Längsschnitt. — Nucellus aus der Mikropyle hervor- 
gewachsen. 750 X vergr. — Abb. 33. Sol tabi Nucellus, Längsschnitt. — Nucellus 





aus der Mikropyle hervorgewachsen. 750 X vergr. 


nur in geringen Mengen, dann fehlen auch die Vakuolen im Protoplasma 
der Makrosporen. Als Beispiel fiir diesen häufigsten Typus zeigen wir 
eine homöotype Teilung (Abb. 36). 
Auf diesen Entwicklungsstufen 
kommt es in manchen Fällen vor, 
daß die mikropylaren Makrosporen 





Abb. 34. Abb. 35. 
Abb. 34. Solanum tübingense. Nucellus mit Dyade. Längsschnitt. — Nucellusspitze verbreitert 
und in der Mikropyle sitzend ; geringe Fett gen ; Teloph einer heterotypen Teilung mit gut 





angeordneten Chromozentren. 750 X vergr. — Abb. 35. Solanum tübingense. Nucellus mit Dyade, 
Längsschnitt, — Große Vakuolen im Protoplasma ; Fettkügelchen spärlicher vorhanden. 750 X vergr. 


recht klein und kümmerlich entwickelt sind. Sie sterben als die ersten ab, 
und nur die chalazale bleibt erhalten, vorausgesetzt natürlich, daß nicht 











und Früchten zweier Solanum-Chimären und ihrer Elternarten. 397 


die ganze Tetrade eingeht (Abb. 36). Denn unter den Tetraden und 
Dyaden sterben noch manche ab. Aber die Anzahl dieser ist schon viel 
niedriger als bei den Makrosporenmutterzellen. An absterbenden Dyaden 
konnten einige beobachtet werden, deren chala- E 
zaler Kern kollabiert und verschwindet, deren y 
mikropylarer aber sich noch zur homöotypen 
Teilung anschickt. In absterbenden Tetraden 
halt sich in der Regel auch der mikropylare Kern 
am längsten, so wie es in der normalen Entwick- 
lung von S. nigrum der Fall ist.- Seltener findet 
man die schon oben beschriebene umgekehrte 
Erscheinung (Abb. 36). Mit dem Absterben der 
Makrosporen verschwinden auch die letzten Fett- 
spuren aus den Nucelluszellen. Nur die Epidermis 
des Integumentes führt noch reichliche Mengen 
davon. Das erklärt sich wohl damit, daß sie sich 
als einzelliger Mantel um ein artfremdes Gewebe 
erhalten muß, und Ernährungsstörungen irgend- 
welcher Art sich gerade hier auswirken können. 
— Am achtkernigen Embryosack bemerkt man, 
daß er nur wenig oder gar nicht kampylotrop 
gekrümmt ist. Seine Polkerne liegen immer zwi- 
schen der Mitte und der Chalaza. Es ist dieselbe 
Lage, wie wir sie bei 8. nigrum fanden. Niemals uesims at hombotene, tex 
liegen die Kerne in der S. lycopersicum eigen- lung. — Reichliche Fettmengen 
tümlichen Weise eng dem Eiapparat an. Unter ee 
den Embryosäcken sind manche nicht mehr befruchtungsfähig. Man 
erkennt sie schon äußerlich an ihrem geringeren Lumen. Ihre Kerne 
sterben sämtlich ab. Ein Teil der Embryosäcke 
ist normal ausgebildet, wird befruchtet und ent- 
wickelt sich normal weiter. 

Vergleichen wir den Längsschnitt des Frucht- & 





knotens mit dem des Nachtschattens und der 

Tomate, so ist ersichtlich, daß sich hier die Pla- 

zenta von der Fruchtknotenquerwand wohl ein 

wenig absetzt, jedoch nicht in so starkem Maße bb.37. Solanum tabingense. 

wie bei S. Iycopersicum (Abb. 16, 26 und 37). Fptsroen et 

Ihrem Volumen nach wird sie etwas größer als bei mitje einemAstin die Frucht- 
‘ à " à ‘ ’ knotenhöhlungen. 24 X vergr, 

S. nigrum, nimmt aber bei weitem nicht soviel 

Raum ein wie bei S. lycopersicum. Die Samenanlagen sitzen etwas 

lockerer als beim Nachtschatten. Dieses Verhalten könnte wohl teils 

damit zusammenhängen, daß nicht alle Samenanlagen voll zur Entwick- 

lung kommen und darum nicht die normale Größe erlangen. Aber sonst 
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stellt die Frucht von S. tübingense durchaus eine Mittelbildung dar, 
die mehr der von S. nigrum ähnlich sieht. 

Fruchtentwicklung. Schon an einer jungen Frucht erkennt man in 
einem Querschnitt, daß sie nicht so gleichmäßig rund ist wie die von S. 
nigrum. Die Oberfläche des Perikarps ist wellig verbeult und ausgebuchtet. 
Zwischen den Samenanlagen sind die ersten Vorwülbungen des Peri- 
karps und der Plazenta sichtbar. Aber bald bleibt die Plazenta in ihrem 
Wachstum hinter dem Perikarp zuriick. Dieses erlangt eine mächtige 
Ausbildung (Abb. 38, 39 und 40). Seine vorgetriebenen Wiilste sind recht 





Abb. 38. Abb. 39. 


Abb. 38. Solanum tübingense. Fruchtknoten, Querschnitt. — Ungleichmäßige Ausbildung der 
Plazenta und des Perikarps, durch z. T. fehlgeschlagene Samen verursacht. 24 X vergr. — Abb. 39. 
Solanum tübingense. Fruchtknoten, Querschnitt. — Tiefe Einschnürungen im Endokarp. 24  vergr. 


unregelmäßig in Form und Größe, wohl weil sie sich der verschiedenen 
Größe der Samen anzupassen haben ; denn nur die vollausgebildeten und 
befruchteten Samenanlagen wachsen als Samen zur normalen Größe heran, 
alle anderen sind kleiner. Auch dürfte die Tomatenepidermis auf das 
Auswachsen der Wülste hemmend wirken und die Unregelmäßigkeit 
ihrer Ausgestaltung bedingen. Die Wülste umschließen auch durchaus 
nicht lückenlos und gleichmäßig die Samen. Ferner wachsen sie nicht so- 
weit in die Fruchthöhle hinein wie bei S. nigrum (Abb. 15 und 40). Sie 
umfassen an voll ausgereiften Samen nur ungefähr ein Drittel der 
Höhlung. Hier nimmt auch die Plazenta einen etwas größeren Raum 
ein als in Früchten mit verkümmerten Samen (Abb. 38 und 39). Sie er- 
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streckt ihre kleinen Wülste bis zu einem Viertel der Samenlänge in die 
Fruchthôhle hinein. Diese treffen aber, selbst in der reifen Frucht, nie- 
mals oder nur sehr selten mit den Perikarpwülsten zusammen. Sind aber 
einige oder alle Samen der Frucht fehlgeschlagen, dann gestaltet sich das 
Auswachsen des Fruchtfleisches etwas anders. Die Plazenten sind dann 
recht unregelmäßig in Form und Größe, je nach der Zahl und Größe der 
Samen, die daran sitzen. Samenanlagen, die auf früher Entwicklungsstufe 
stehen blieben, haben nur kurze Zeit einen stärkeren Nahrungsstrom 
empfangen; Samen, die sich weiter oder fast ganz bis zur Reife ent- 
wickelten, wurden während ihrer ganzen Ausbildungszeit von Nahrungs- 

strömen aus der Plazenta gespeist. 

Je größer aber die Nahrungszu- 





/ 
Abb. 40. Abb. 41. 
Abb. 40. Solanum tübingense. Sektor eines Fruchtknotens, Querschnitt. — Normal ausgebildete 
Samen; die perikarpen Wülste haben ein größeres Volumen als die plazentalen; beide Wulst- 
bildungen berühren einander nicht. 24 X vergr. — Abb. 41. Solanum tübingense. Perikarp, 
Querschnitt. — Beginnende endokarpe Wulstbildung durch Periklinen in der inneren II. Schicht; 
Hypodermbildung noch nicht abgeschlossen. 150 X vergr. 

fuhr, um so mächtiger entwickelt sich auch der betreffende Bezirk der 
Plazenta. Durch die stärkere Nahrungszufuhr wird vermutlich auch die 
Wulstbildung an diesen Stellen gefördert; jedoch bleiben diese Wülste 
hinter denen des Perikarps weit zurück. Es sind also die Plazenten fehl- 
geschlagener Samen klein und rudimentär, die der vollentwickelten 
mächtiger ausgebildet. Das bedeutet für diese: sie ähneln denen von 
S. nigrum, doch wachsen sie etwas breiter aus (Abb. 38 und 40). Die 
Perikarpausbildung der Früchte mit fehlgeschlagenen Samen weist zur 
Reife noch eine Eigentümlichkeit auf (Abb. 39). Die Epidermis schnürt 
das Fleisch des Perikarps stellenweise tief ein. Es entsteht ein ganz 
charakteristisches, immer wiederkehrendes Bild, die großlumigen, radial 
gestreckten Zellen des Endokarps, umschlossen von den winzigen, flachen 
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lycopersicum-Zellen. — Eine Betrachtung des histologischen Aufbaues der 
Wülste zeigt, daß sie wieder durch starkes Wachstum der subepidermalen 
Schicht und allein aus dieser entstehen (Abb. 41). 

Auf der äußeren Epidermis der Frucht werden Haare ausgebildet. 
Sie sind aber zur Reifezeit größtenteils wieder verschwunden. Betrachten 
wir daraufhin einen Fruchtknoten von 3 mm Länge, dann finden sich am 
apikalen Ende locker stehend einige lange Deckhaare und dazwischen 
vereinzelte Drüsenhaare. Der übrige Teil des Fruchtknotens ist noch 
spärlicher und sehr ungleichmäßig behaart. Beide Haarformen sind die 
gleichen wie bei S. lycopersicum, nur kleiner und kümmerlicher ausge- 
bildet. Auf einem Fruchtknoten von 4 mm Länge ist die Behaarung noch 
spärlicher; denn es haben sich keine neuen Haare gebildet. Ein Teil der 
ersten aber ist bereits eingegangen, und die wenigen, übrigbleibenden 
müssen sich über eine größere Fläche verteilen. Auf einem Fruchtknoten 
von 5—6 mm Länge stehen nur noch wenige Deckhaare zwischen den 
Resten geschrumpfter Drüsenhaare. Im weiteren Wachstumsverlauf 
verschwinden auch diese bis auf einige Deckhaare, die sich auf manchen 
Fruchtknoten noch erhalten können. Obwohl die beiden Haarformen 
nachweislich epidermaler Abkunft sind, wird ihre Ausbildung offenbar 
durch die benachbarten nigrum-Gewebe stark gehemmt und zuletzt 
ganz unterbunden. MAYER-ALBERTI (1924, S. 23) findet bei der Unter- 
suchung des Blattbaues ebenfalls für S. tübingense eine geringere Be- 
haarung als für S. proteus und S. lycopersicum. 

Eigenartig ist die an den meisten Friichten zu beobachtende papillôse 
Ausbildung der Epidermiszellen. Schon an einem 3 mm langen Frucht- 
knoten beobachtet man, wie sich das Protoplasma dieser Zellen an der 
AuBenmembran ansammelt, während deren Mitte papillenartig nach 
auBen vorwächst. Die AuBenmembran wird durch Zelluloseablagerung 
stark verdickt. Die Verdickung beginnt in der Mitte der Papille. Der 
Kern liegt niemals in der Ausstiilpung selbst, sondern wandert weiter in 
das Innere, wo ihn nur eine diinne Plasmahaut umschlieBt. Der mittlere 
und untere Teil der Zelle wird von einer einzigen groBen Vakuole einge- 
nommen. Zu dieser Zeit haben sich die Membranen der Hypodermzellen 
noch sehr wenig verdickt. Man erkennt aber schon, daB die tangentialen 
Wände massiger werden als die radialen. Untersuchen wir die Epidermis 
eines etwas älteren, 4—5 mm langen Fruchtknotens, dann sehen wir, wie 
sich das Protoplasma allmählich wieder aus der Spitze der Papille zu- 
rückzieht. Die Kerne deformieren sich, und in älteren Fruchtknoten 
stirbt der Zellinhalt ab. Inzwischen hat die Außenmembran eine be- 
trächtliche Dicke angenommen. Das Hypoderm verdickt ebenfalls die 
Membranen seiner Elemente weiter und zwar tangential immer stärker 
als radial. — Eine solche Papillenbildung auf der Fruchtepidermis wurde 
bei keinem der beiden Eltern jemals beobachtet. 
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Nicht minder auffällig sind kleine, meristematische Wiilste, die hin 
und wieder im Bereich der Außenepidermis auftreten (Abb. 42 u. 43). Sie 
erinnern an Wundkork. Eine Verwundung wurde aber nie gefunden. Es 
konnte nur beobachtet werden, daB die Epidermis sich vielfach periklin 
und antiklin teilt und dadurch einen wundgewebeähnlichen Zellkomplex 
aufbaut. Es ist nicht ausgeschlossen, daB sich hin und wieder auch die 
subepidermale Lage an dieser Bildung beteiligt. Beide Elternformen 
zeigen niemals ein solches Verhalten. 

Es bleibt nun noch übrig, den Zusammenhang des Griffelkanals mit 
der Fruchtknotenhöhle zu untersuchen. S. tübingense zeigt darin große 
Ähnlichkeit mit S. nigrum (S. 386 und Abb. 37). Allerdings ist hier im 
oberen Teile des Fruchtknotens noch die Verwachsungsstelle der Quer- 
wände zu ermitteln, die ja bei S. nigrum nicht festgestellt werden konnte, 
bei der Tomate dagegen klar in die Erscheinung tritt. Die Epidermis- 
zellen der Verwachsungsstelle sind bei S. tübingense nicht papillös ver- 





Abb. 42. PR, hs Fruchtepidermis, radialer sit 7 dass aus Epidermis- 

zellen; die benachbarten Epidermiszellen mit papillöser Oberfläche. 240 x vergr. — Abb. 43. 

Solanum tübingense. Fruchtepidermis, radialer Schnitt. — Höckerbildung aus Epidermiszellen. 
240 X vergr. 

längert. Eben unter der Verwachsungsstelle findet man die Samenan- 

lagen an der Plazenta angeheftet. 

Zuweilen sieht man bei S. tübingense Griffel, die spiralig aufgewunden 
sind. Ihre histologische Beschaffenheit gibt die Erklärung. In der Regel 
besteht der ganze Griffel, wenn er normal gestaltet ist, aus Tomaten- 
gewebe, nur in die gewundenen Griffel ragen Nachtschattengewebe 
hinein. Die Auskleidung des Griffelkanals besteht wieder aus Tomaten- 
zellen. Wachstumsverschiedenheiten der beiden Gewebearten erzeugen 
Spannungsdifferenzen, welche offenbar die spiraligen Windungen be- 
dingen. 

Zusammenfassung für Solanum tübingense. 

1. Dreifächerige Früchte kommen bei S. tübingense häufiger vor als 
beim Nachtschatten. 

2. An der Karpellbildung beteiligt sich im Inneren nur die III. Schicht. 

3. Die subepidermale Schicht teilt sich schon sehr früh in der Spitzen- 
region der jungen Fruchtknotenwand. 

4. Auch die Epidermis teilt sich an dieser Stelle schon lange vor der 
Griffelbildung. 
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5. Im Nucellus treten, besonders mikropylar, starke Fettansamm- 
lungen auf und zwar vom Stadium der Embryosackmutterzelle bis nach 
der Reduktionsteilung. 

6. Die äuBere Integumentepidermis weist in ihren Zellen bis fast zur 
Reife viel Fett auf. 

7. Eine größere Zahl der Embryosackmutterzellen geht ein. Der 
Nucellus ist dann langlebiger als in normalen Fällen. Das Fett in seinen 
Zellen verschwindet mit dem Absterben der Makrosporenmutterzelle. 

8. Einige Nucelli wachsen aus der Mikropyle hervor. Andere ver- 
breitern ihr apikales Ende und wachsen in die Mikropyle hinein. 

9. Es kommen Dyaden mit groBen Vakuolen in ihrem Protoplasma 
vor. Der Fettgehalt der Nucelluszellen ist dann sehr zuriickgegangen. 

10. Manche Dyaden- und Tetradenstadien sterben noch ab. Der 
mikropylare Kern verschwindet in der Regel zuletzt. 

11. Die Samenanlage ist nicht kampylotrop gekrümmt. Die Polkerne 
liegen mehr oder weniger in der Mitte. 

12. Die Plazenta ist schwach von der Querwand abgesetzt. Ihr 
Volumen ist etwas größer als bei Solanum nigrum. 

13. An der Fruchtfleischbildung beteiligt sich das Perikarp stärker 
als die Plazenta. Die Wülste des Endokarps und der Plazenta stoßen 
nicht ganz zusammen. 

14. Plazenten mit voll ausgebildeten Samen werden größer als solche 
mit fehlgeschlagenen. 

15. Auf der Epidermis junger Fruchtknoten werden Drüsen- und 
Deckhaare ausgebildet, die aber bald eingehen und zur Reifezeit größten- 
teils nicht mehr vorhanden sind. 

16. Die Fruchtknotenepidermis zeigt papillöse Ausbildung. Hin und 
wieder treten epidermale Höckerbildungen auf. 

17. Eine Verwachsungsstelle der Fruchtknotenquerwände ist deut- 
lich sichtbar. Die Samenanlagen sind eben darunter an der Plazenta an- 
geheftet. 

Solanum proteus Winkler. 

Die Früchte von S. proteus sind in Gestalt und Größe ungefähr 
Mittelformen zwischen denen von S. nigrum und S. lycopersicum. Die 
Vegetationspunkte, aus denen sie sich entwickeln, stellen, wie eingangs 
schon erwähnt wurde, diplochlamyde Periklinalchimären dar, deren 
Kern vom Nachtschatten stammt. Sie variieren sehr in der Größe als 
auch in der Form. Ihre Färbung ähnelt der Tomate ‚König Humbert, 
gelbfrüchtig‘, nur laufen hier in der Regel sehr oder weniger breite, 
violette Streifen von der Basis ausstrahlend meridian über die Frucht 
hinüber. Die Gestalt der Früchte kann rundlicher oder länglicher sein 
(Abb.77). Zum Vergleich mit den anderen untersuchten Früchten diene 
Abb. 17. 
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Die Erscheinung der Dreifächerigkeit konnte häufiger beobachtet 
werden. 

Blütenentwicklung. Im Anfang der Fruchtknotenbildung eilt eines 
der beiden Karpelle ein wenig in der Entwicklung voraus (Abb. 44 und 
S.386). — Die jungen Fruchtknotenhöcker lassen sehr schön die Zellen der 
beiden Elternarten übereinander erkennen (Abb.45). Bevor sich noch die 
III. Schicht periklin teilt und die Karpelle ausstülpt, wurden in einigen 
Fällen solche Teilungen bereits in der subepidermalen Schicht beob- 
achtet. Es sind dieses die ersten Stadien, in denen die II. Schicht 
apikal die III. verdrängt und die Mitte der Wand in einem Sektor des 
Fruchtknotens ausfüllt. Selbstverständlich können es auch zuweilen 
Vorbereitungen zu ganzen oder teilweisen Rück- 
schlägen zur Tomate sein. Aber sonst erfolgt die 
erste Ausstülpung der Karpelle durchaus in nor- 





Abb. 44. Abb. 45. Abb. 46. 
Abb. 44. Solanum proteus. Fruchtknotenwand, Längsschnitt. — Das vordere Karpell eilt im 
Wachstum voraus (am rechten Bildrande). 60 X vergr. — Abb. 45. Solanum proteus. Junger 
Fruchtknotenhöcker, Längsschnitt. — Perikline Teilungen unter der III. Schicht, um Karpell- 
und Plazentaausstülpung vorzubereiten (die neuen Teilungswände sind durch x bezeichnet); eine 
Perikline in der II. Schicht. 300 X vergr. — Abb. 46. Solanum proteus. Junges Karpell, Längs- 
schnitt. — Nachtschattengewebe kaum bis zur Mitte emporgewachsen ; die II. Schicht der Tomate 
füllt den größten Teil des Karpells aus. 300 X vergr. 
maler Weise. Nur die III. Schicht wächst hinein; jedoch teilen sich auch 
darunterliegende Zellen. Sie wölben die äußeren drei Zellenlagen noch 
vor der Karpellbildung empor, wachsen aber niemals mit in die Wand 
hinein (Abb. 45). Eine Untersuchung an Querschnitten zahlreicher 
Blüten zeigt, daß es der III. Schicht nur an einigen Punkten gelungen ist, 
mehr oder weniger hoch im Karpell emporzuwachsen (Abb. 46). Da- 
zwischen liegen Bezirke der Fruchtknotenwand, die sich in ihrer ganzen 
Länge nur aus Tc.aatenzellen aufbauen. Die subepidermalen Schichten 
haben dann eine oder auch mehr Reihen nach innen abgegeben und 
ersetzen dadurch die III. Schicht. Auch die Epidermis teilt sich in 
manchen Fruchtknoten in der Spitzenregion (Abb. 47). Aber auch, wenn 
es der III. Schicht dem Nachtschattengewebe gelingt, sich zunächst am 
Karpellaufbau zu beteiligen, wird sie doch mehr oder weniger bald im 
oberen Teile der Fruchtknotenwand durch Zellen subepidermaler Her- 
kunft zurückgehalten und durch diese ersetzt. Nur selten wächst der 
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Nachtschattenzapfen bis in die Fruchtknotenspitze, die Griffelbasis be- 
rührend. 

Schon die äuBere Gestalt der jungen Karpelle gibt AufschluB über die 
gewebliche Zusammensetzung ihres Inneren. Reicht der nigrum-Kern 
bis in die Spitze der Fruchtknotenwand, dann sieht der Längsschnitt dem 
von S. nigrum sehr ähnlich. Wenn aber das Weiterwachsen der Nacht- 
schattenkomponente durch starke Teilungen der Tomatensubepidermis 
im oberen Teile unterbunden wird, zeigt der Längs- 
schnitt durch die Fruchtknotenwand an dieser 
Stelle einen Absatz und dariiber eine stärkere 
Zuspitzung (Abb. 48). Im weiteren Entwicklungs- 
verlaufe teilt sich die subepidermale Schicht in den 
zugespitzten Stellen so stark, daB sich die Spitze 
kolbig verdickt, und nur eine Einschniirung dar- 
unter läßt vermuten, wie weit die Nachtschatten- 
komponente reicht. Die obere Region der Frucht- 
knotenwand ist dann wulstig verdickt und apikal 
etwas zugespitzt. An der Stelle 
der stärksten Verdickung hat 
sich die innere subepidermale 
Schicht in ein bis mehrere über- 








Abb. 47. Abb. 48. 
Abb.47. Solanum proteus. Fruchtknotenwand, Längs- 
schnitt. — Spitzenzelle der III. Schicht des Nacht- 
schattens mit spitzwinkliger Schneidung; die Spitze 
des Fruchtknotens wird durch starke Teilungen der 
II. der Tomate kolbig verdickt; 3 Zellen der Epider- 
mis schicken sich durch perikline Teilungen zur Griffel- 
bildung an. 300 X vergr. — Abb. 48. Solanum proteus. 
Karpell, Längsschnitte (schematisch). — 1. Nacht- 
schatteubeteiligung nur im unteren Teil, 
schlanke, kleinzellige Tomatenspitze. 2. u. 3. u. 4. 
Die II. Schicht der Tomatenspitze wächst stark und 
verdickt dadurch die Karpellspitze ; eine Einschnürung 
darunter gibt die Höhe der Nachtschattenbeteiligung 
an. 60 X vergr. 


daher : 


einanderliegende Zellen aufge- 
spalten. Die zweite äußere Zel- 
lenlage folgt in diesem Teilungs- 
modus erst später, wenn sie sich 
überhaupt an dem Vorgange be- 
teiligt. Das zugespitzte Ende 
läßt ein voraneilendes Spitzen- 
wachstum der Epidermis erken- 
nen, die sich in mehreren Zellen 
periklin geteilt hat. Es sind die 
Vorbereitungen zum Griffelauf- 


bau. An der Stelle der stärksten Einschnürung zeigen die Fruchtknoten- 
wände sich noch fünfreihig; bis dahin reicht auch der nigrum-Zapfen. 
Die obere Membran ihrer Spitzenzellen grenzt meistens spitzwinklig an 
die darüberliegende Tomatenzelle. Das ist die Regel; seltener findet 


sich an dieser Stelle eine rechtwinklige Schneidung. 

Die histologischen Verhältnisse des Inneren der Fruchtknotenwand 
bedingen, daß der Prokambiumstrang, der sich ja in beiden Elterarten 
aus Zellen der III. Schicht bildet, sehr verschieden zusammengesetzt 
sein kann, je nach der Beteiligung der Eltern am Wandinneren. Reicht 
die nigrum-Komponente dort, wo sich ein Prokambiumstrang anlegen 
will, zufällig bis in die Fruchtknotenspitze, so wird er sich in seiner 
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ganzen Länge nur aus Nachtschattenzellen zusammensetzen. Beteiligt 
sich aber am Aufbau des Wandinneren nur die II. Schicht, also reines 
Tomatengewebe, dann wird auch das Gefäßbündel daraus zusammen- 
gesetzt sein. Wenn aber der basale Teil des Inneren der Fruchtknoten- 
wand aus der III. Schicht, also aus Nachtschattenzellen, gebildet wird, 
der apikale Teil dagegen Tomatengewebe ist, dann enthält der prokam- 
biale Strang im unteren Teile nigrum-, im oberen lycopersicum-Zellen. 
Daß dies der Fall ist, kann leicht entwicklungsgeschichtlich nachge- 
wiesen werden und zwar besonders gut an Stadien, die die erste prokam- 
biale Streckung zeigen; denn 
dann lassen sich die verschie- 
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möglich, weil die obensitzenden 
engeren Tomatengefäße nicht 
mehr mit Sicherheit von den 
sich auch nach oben verjüngen- 
ï Abb. 49. Abb. 50 

den Nachtschattengefäßen ZU Abb. 49. Solanwm proteus. Fruchtknotenwand, Längs- 
unterscheiden sind. Die Zeich- schnitt. — Prokambiale Streckung als Vorbereitung 

zum Gefäßbündel; an der Streckung beteiligen sich 
nungen Abb. 49 und 50 geben übereinander und nebeneinander Nachtschatten- und 
nicht alles wieder, was am Ob- Tomatenzellen. 300 x vergr. — Abb. 50. Solanum 


j = ‘aa proteus. Fruchtknotenwand, Längsschnitt. — Prokam- 
jekt zu erkennen ist. Während biale Streckung als Vorbereitung zum Gefäßbündel; 


die plasmareichen, prokambia- * de Best bein nt abrenander ac 
len Zellen im letzteren sich tief 

dunkel vom umgebenden Gewebe abheben, kénnen wir sie hier nur an 
der mehr oder weniger starken Streckung erkennen. Die obere Grenze 
zwischen Prokambiumzellen und anderen Zellen ist natürlich nicht fest- 
zulegen, weil dort der Ubergang ein allmählicher ist, und weil mit dem 
weiteren Längenwachstum der Fruchtknotenwand auch das Prokam- 
bium in die Lange wächst. In der Abb. 49 bemerkt man am rechten 
Rande des Prokambiums neben der nigrum-Komponente noch drei 
lycopersicum-Zellen. Sie greifen also in den Nachtschattenzapfen hin- 
ein, oder legen sich, wie hier, ihm an. Dieser Fall steht nicht vereinzelt 
da, sondern findet sich häufig. Es wird dadurch deutlich, daB das Pro- 
kambium nicht nur im Längsschnitt aus Zellen der beiden Elternarten 
übereinander besteht, sondern daB es in einem Querschnitt auch aus 
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Zellen beider Eltern nebeneinander bestehen muB. Die beiden verschie- 
denelterlichen Gewebe greifen somit oft zahnförmig ineinander. 

Zur Zeit der ersten prokambialen Streckung in der Mediane jedes 
Karpells bestehen die Nachbargewebe der Fruchtknotenwand entweder 
aus fünf oder aus sechs Zellreihen, je nach der Beschaffenheit der mitt- 
leren Gewebelagen. Wenn nämlich der Nachtschattenzapfen bis in die 
Fruchtknotenspitze hineinreicht, dann zählt man auf dieser Entwick- 
lungsstufe nur fünf Schichten, vier äußere lycopersicum-Lagen und eine 
zentrale aus nigrum-Gewebe. Häufiger findet sich aber Sechsschichtig- 
keit in der Fruchtknotenwand, weil der mittlere und obere Teil meistens 
ganz aus Tomatengewebe bestehen. Der basale Teil ist ja an und für sich, 
auch bei den beiden Eltern, breiter und vielschichtiger. Finden wir aber 
die nigrum-Beteiligung bis mindestens in die Mitte der Wand hinein- 


REY 

DOUTE pz: 

eo” Pace 
7 2 A KIT 









TN 
ll 


( 







Abb. 51. Solanum ms a Querschnitt, durch das by FE gefiihrt. 
— Die Nachtschattenzellen (gestrichelt) ragen nur stellenweise hinein. 300 X vergr. — Abb. 52. 
Solanum proteus. Fruchtknotenwand, Querschnitt, durch das untere Drittel geführt. — Am 
Wandinnern beteiligen sich nebeneinander zwei Nachtschattenzellen (bei 1), oder eine Nacht- 
schatten- und zwei Tomatenzellen (bei 2), oder vier Tomatenzellen (bei 3). (Nachtschattenzellen 
gestrichelt.) 300 X vergr. 
reichend, dann zeigt diese im Längsschnitt folgenden Bau: basal meist 
mehr als sechs Schichten, in der Mitte fünf Schichten und im oberen, 
reinen lycopersicum-Teil sechs Schichten. In der Spitze haben oft schon 
weitere Teilungen stattgefunden (S. 387). Somit verhalten sich die Zell- 
elemente des Fruchtknotenwandinneren jeweils wie die der reinen Eltern- 
art. Selbst ein zweireihiger Tomatenmantel vermag eine Nachtschatten- 
reihe also nicht zu einer frühzeitigen Aufspaltung ihrer Zellelemente zu 
veranlassen. 

Nach einer Zeit weiteren Wachstums ist die Zugehörigkeit der Zellen 
nur noch schwer oder gar nicht zu ermitteln. Wie unübersichtlich die 
Verhältnisse bereits werden, sehen wir in Abb. 5l. Der Schnitt geht 
durch das untere Drittel eines Fruchtknotens. Er schneidet eines der 
beiden ersten Gefäßbündel an. An der Größe der Zellen ist außer- 
dem erkennbar, daß zwei bis drei Nachtschattenzapfen angeschnitten 
wurden. Wenn auch nicht mehr jede Zelle, besonders in der Nähe des 
Gefäßbündels, auf ihre Zugehörigkeit einwandfrei bestimmt werden kann, 
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so läBt sich doch die nigrum-Verteilung ungefähr noch angeben. Auch 
die äußere Kontur der Fruchtknotenwand zeigt Unregelmäßigkeiten, die 
mit ihrer inneren Beschaffenheit zusammenhängen. Wandbezirke ohne 
Nachtschattenbeteiligung sind etwas massiger im Querschnitt und da- 
durch ein wenig nach außen vorgewölbt. Gleichmäßige Reihung der 
Zellen ist im Inneren nicht immer mehr erkennbar. Auch in den reinen 
subepidermalen Schichten zeigt sich eine größere Unregelmäßigkeit, als 
es bei S. lycopersicum der Fall war. Derselbe Fruchtknoten weist 
übrigens, je weiter nach oben geschnitten, einen um so regelmäßigeren 
Schichtenverlauf auf. — Mit dem weiteren Wachsen des Fruchtknotens 
teilen sich die Tomatenzellen häufiger als die des Nachtschattens. 
Abb. 52 stellt eine Entwicklungsstufe dar, die mit einem Nachtschatten- 
kern sechsschichtig, mit einem Tomatenkern achtschichtig ist, wenn wir 
die drei bereits geteilten Zellen der äußeren subepidermalen Schicht un- 
beachtet lassen. Die beiden Abkömmlinge der IIT. haben sich im Toma- 
tengewebe ihrerseits je noch einmal geteilt. So zeigt es auch die reine 
Tomate (S. 388). Aber die beiden nigrum-Abkömmlinge der III. Schicht 
bleiben bis zur Zeit der Embryosackausbildung ungeteilt, genau wie im 
reinen Nachtschatten. Beteiligen sich aber streckenweise im Wandinneren 
Nachtschatten und Tomate nebeneinander (Abb. 52), dann spalten wohl 
die lycopersicum-Zellen in zwei Reihen auf, die nigrum-Zellen bleiben da- 
gegen einreihig. Es beträgt dann die Gesamtzahl der Zellreihen in diesem 
Teil der Fruchtknotenwand 7. Die subepidermalen Lagen teilen sich bis 
zur Blütezeit einmal. Wir finden also zur Zeit des achtkernigen Embryo- 
sackes mindestens acht und höchstens zehn Schichten vor. 

Wesentlich einfacher liegen die Verhältnisse in der jungen Plazenta. 
Sie wölbt sich in der bekannten Weise vor und hält in der Gestalt unge- 
fähr die Mitte zwischen der Plazenta des Nachtschattens und der der 
Tomate. Der Plazentakern besteht normalerweise aus Nachtschatten- 
gewebe und wird von einem zweischichtigen Tomatenmantel umhüllt 
(Abb. 53). Sehr häufig aber schlägt die Plazenta an ihrer Spitze (Abb. 77) 
oder sektorial ganz zur Tomate zurück (Abb. 54). In diesen Fällen über- 
nimmt immer die subepidermale Schicht den Aufbau des Plazenta- 
inneren. Die normal zusammengesetzten proteus-Plazenten vergrößern 
sich zunächst nur durch Teilungen und Volumenvergrößerung des 
nigrum-Gewebes. Die Tomatenzellen des Mantels folgen nur durch anti- 
kline Teilungen, so daß die beiden Tomatenschichten erhalten bleiben. 
Die beiden äußeren Lagen strecken sich in ihren Elementen stark radial 
(Abb. 55). Der eigentliche Teilungsimpuls des nigrum-Kernes geht von 
tieferen, basalen Geweben aus. Deren Elemente vergrößern nach der 
Teilung rasch ihr Volumen und heben dadurch die Plazenta empor 
(S. 377). Danach äußert sich dann zentral in der Plazenta ein neuer 
Teilungsimpuls, der sich bis in die III. Schicht der peripheren Gewebe 
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fortpflanzt (Abb. 55). Erst dann wülben sich die Samenanlagen hervor, 
indem sich an verschiedenen Punkten einige Zellen der subepidermalen 
Lage periklin teilen. Die III. periphere Schicht, nämlich die auBerste 





Abb.54. Solanum proteus. Fruchtknoten, Längs- 
schnitt. — Am linken Bildrande sektorialer Riick- 
schlag zur Tomate, zugleich im Wachstum voran- 
eilend. (Nachtschattenanteil gestrichelt.) 
48 X vergr. 





Abb. 55. Solanum proteus. Plazenta, Läng- Abb. 56. Solanum proteus. Nucellus mit Em- 
schnitt. — Die beiden Tomatenzellreihen durch bryosackmutterzelle, Längsschnitt. — GroBe 
radiale Teilungen in dieser Richtung stärker Fettansammlungen in den Zellen der Chalaza 

gestreckt. 300 X vergr. und den der Raphe zugewandten Nucellus- 

| zellen. 750 X vergr. 

des Nachtschattenkernes bildet ihrerseits durch zahlreiche Teilungen Ge- 
webezapfen, die die Samenanlagen weiter vorstülpen. Auch sonst ver- 
läuft die Entwicklung bis zur Embryosackmutterzelle ebenso wie bei den 


Elternarten (Abb. 56). Zu bemerken sind nur starke Fettansammlungen 
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in den Zellen der Chalaza, den der Raphe zugewandten Nucelluszellen 
und im chalazalen Ende der Makrosporenmutterzelle. Die durch die Os- 
miumsäure geschwärzten Oltrépfchen wirken bei der Embryosackunter- 
suchung sehr stérend. Sie wurden darum in einer groBen Zahl von Ob- 
jekten durch Wasserstoffsuperoxyd gebleicht. Wie an allen untersuchten 
Formen besteht auch hier die Chalaza aus groBlumigen, zartwandigen 
Zellen, deren ungefahr drei bis vier in einem Langsschnitte zwischen Em- 
bryosackmutterzelle und Prokambium liegen. Die Kerngröße der Makro- 
sporenmutterzelle kann normal sein, also wie bei S. lycopersicum. Haufig 
sind aber auch kleinere Kerne zu finden. Auch ihre Lage ist oft ganz nor- 
mal, nämlich in der Nucellus- 
mitte, der Mikropyle ein wenig 
genähert. Aber haufig sieht das 
Archespor auch anders aus (Ab- 
bild. 57). Ein Vergleich der Ab- 
bild. 57 mit Abb. 56 zeigt, daB die 
Nucelluszellen in Abb. 57 stark 
kollabiert sind und sich mikro- 
pylar zusammengedrückt haben; 
das Archespor liegt weit in die 
Chalaza hineingerückt. 

Es ragt ungefähr mit zwei 
Dritteln seiner Länge in diese 
hinein. Das wird erst recht deut- 
lich, wenn man in beiden Abbil- 
dungen die Ansatzstellen des Inte- 
gumentes miteinander vergleicht. 
DieEmbryosackmutterzelleselbst ‚pp. 57. Solanım same, Canin 
istrechtkümmerlich,mitkleinem, Längsschnitt. — In ihrer Entwicklung gehemmte 
schon absterbenden Kern, vaku- a er 
olenreichem Protoplasten in einem Zellraum, der ungefähr nur noch ein 
Viertel bis ein Fünftel des normalen beträgt. TiscHLER (1903 b, S. 412) 
beschreibt für Ribes Gordonianum Lem., daß oft vom Nucellus bedrängte 
Archespor- und Tochterzellen gefunden werden. Die Nachbarzellen 
sind dann größer und vakuoliger. Solche Makrosporenmutterzellen 
entwickeln sich niemals weiter, sie kollabieren stets mit dem Nucel- 
lus. Auffällig aber ist, daß in so beschaffenen Embryosackmutterzellen 
niemals größere Fettmengen gefunden wurden. Dieselben Frucht- 
knoten, in denen sich diese Bilder finden, weisen auch schon Tetraden- 
stadien auf. Also hat sich in anderen Samenanlagen zu derselben Zeit 
schon die Reduktionsteilung vollzogen. Somit müssen die noch vorhan- 
denen Makrosporenmutterzellen an ihrer Weiterentwicklung gehemmt 
worden sein. Daß diese Hemmung vermutlich schon auf dem Wege 
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ihrer Bildung eingesetzt haben muB, beweist die Tatsache, daB man 
niemals in einem Fruchtknoten neben gesunden Mutterzellen auch die 
letzterwähnten Bildungen vorfindet. Doch trifft man häufig neben den 
normalen zurückgebliebene Samenknospen, die noch nicht ihre Embryo- 
sackmutterzelle gebildet haben. Beide Elterarten dagegen weisen in dem- 
selben Fruchtknoten auch nur Bilder gleicher Entwicklungsphasen auf. 
Wohl kann in einer Samenanlage beispielsweise die Prophase zur hetero- 
typen Teilung etwas früher erscheinen als in der nachbarlichen Samen- 
knospe, doch niemals finden sich Embryosackmutterzelle und Tetrade 
gleichzeitig in derselben Fruchtknotenhöhlung!. Auch die Integumente 
der gehemmten Samenanlagen weisen schon 
dieselbe Schichtenanzahl auf wie die der nach- 
barlichen Tetradenstadien, nämlich acht Zell- 
reihen in der Mitte eines Längsschnittes ge- 
zählt. Auch das Volumen der einzelnen Zellen 
ist größer geworden. Normale Archesporsta- 
dien haben dagegen immer nur sechs Schichten 
im Integument?. 

Im normalen Entwicklungsablauf vollzieht 
sich auch die heterotype Teilung genau so wie 
bei S. lycopersicum (Abb. 58). Das meistens 
dreireihige Prokambium tritt in der auf Ab- 
bild. 58 dargestellten Samenanlage nahe an 
die Dyade heran, so daB die Chalaza in ihrer 
Längsausdehnung nur zwei Zellen zählt. Ihre 
Elemente sind reich mit Fettkiigelchen an- 
gefüllt, ebenso auch die Zellen des Nucellus, 








Abb. 58. Solanum proteus. 7 
Nucellus mit Een Längsschnitt. besonders die der Raphe zugewandten. Auch 


ment die kleinere chalazale Tochterzelle enthält be- 


trächtliche Fettmengen im Protoplasten. Ferner finden sich Spuren da- 
von in einigen Zellen der inneren Integumentepidermis und in der äußer- 
sten Prokambiumspitze. Ein beträchtlicher Teil der Embryosackmutter- 
zellen erleidet während der heterotypen Teilung starke Hemmungen, die 


1 Bei Solanum lycopersicum wurde ein Fruchtknoten gefunden mit Arche- 
sporstadien, Dyaden und Tetraden. Doch ist hier schwer zu beurteilen, ob das 
betreffende Material gesund und normal war. 

2 Schichtenzahl des Integumentes im Tetradenstadium : 


bei Solanum nigrum. . . . . . . . . . 6—7 
” ” lycopersicum . . . . . . . 8 
” ” tübingense . . . . . . . . 6—7 


proteus 
Die subepidermale Schicht ist die sich teilende. Ihre jew eilige Beschaffenheit 
entscheidet für die Chimären, welchem Elter sie in Bezug auf ihre Integument- 
stärke ähneln. 
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sich in verschiedener Weise äußern können. So erscheint beispielsweise in 
manchen Fällen der Protoplast der Tochterzellen vakuolig und aufge- 


dunsen (Abb. 59 und 60). 

Nur spärliche Reste eines weit- 
gehend obliterierten Nucellus um- 
schließen ihn noch. Die Tochter- 





Abb. 59. Solanum proteus. Nucellus mit Dyade, 
Querschnitt. — Protoplasma vakuolig mit kleinen 
Tochterkernen (nur einer im Schnitt zu sehen); 
Nucelluszellen stark geschrumpft. 750 X vergr. 





Abb. 60. Solanum proteus. Nucellus mit 


Dyade, . — Protoplasma mit großen 
Vakuolen; Fettanhäufungen verschwunden. 
750 X vergr. 


kerne sind sehr klein, kaum größer als die größten der inneren Integu- 


mentepidermis. Größere Fettmengen sind nicht mehr vorhanden. 


konnte beobachtet werden, daß in 
solchen Fällen noch die homöo- 
type Teilung erfolgen kann. Aller- 
dings finden sich auch oft abster- 
bende Dyadenkerne mit anderem 
Aussehen. Der Nucellus selbst mit 
der Dyade ist nur recht klein. Die 
Zellen der inneren Integumentepi- 
dermis haben eine beträchtliche Vo- 
lumenvergrößerung in radialer Rich- 
tung erfahren. Sie erfüllen dann einen 
Teil der Embryosackhöhle. Hinter 
der Integumentepidermis liegen zwei 
bis drei Reihen tangential gestreck- 
ter, schmaler Zellen, die allmählich 
in die isodiametrisch gestalteten des 


Es 





Abb. 61. Solanum proteus. Chalaza und Pro- 

kambium einer Samenanlage, Längsschnitt. — 

An der Bildung der Chalaza beteiligen sich 
auch Nachtschattenzellen. 600 X vergr. 


Integumentinneren übergehen. Fettansammlungen konnten in diesem 
und ähnlichen Objekten nicht gefunden werden. Der Nucellus samt sei- 
nem Inhalte stirbt bei dieser Beschaffenheit der Dyade immer ab. 
Verhältnismäßig breit ist der Chalazagrund. Vermutlich wird er 
durch den nahe gelegenen, gesunden Prokambiumstrang breit gehalten. 
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Dieser hat hier ausnahmsweise eine Breite von fünf bis sechs Zellreihen 
(Abb. 61). Die Chalaza zählt in ihrer Längsausdehnung drei bis vier 
Zellen. Wegen der außerordentlich schwachen Färbbarkeit ihrer Mem- 
branen und Kerne ist es im allgemeinen unmöglich festzustellen, ob sich 
beide Elternarten am Aufbau der Chalaza beteiligen, oder ob diese nur 
aus Tomatenzellen gebildet wird. Doch ist nach den entwicklungs- 
geschichtlichen Befunden anzunehmen, daß sie sich in der Regel nur aus 
Zellen von S. lycopersicum aufbaut. Abb.61 zeigt eine Ausnahme: 
einige Nachtschattenzellen nehmen am Aufbau der Chalaza teil. Sie sind 
im Objekt an den größeren Kernen und deren kräf- 
tigerer Färbung kenntlich. Ob solche Fälle häufiger 
auftreten, konnte nicht entschieden werden, eben- 
sowenig, ob der Fall eintritt, daß die Spitze des 
Prokambiums teilweise aus Tomatenzellen bestehen 
kann. 

Viel seltener findet man Samenknospen, in denen 
sich auch noch die homöotype Teilung vollzogen hat 
(Abb.62). Die Protoplasten der Tetradenzellen sind 
fast immer vakuolenreich (S.395). Nucellus und in- 
nere Integumentepidermis engen mikropylar meist 
den Innenraum ein (Abb.36). Es scheint damit in 
Zusammenhang zu stehen, daß sich hier die chala- 
zale Zelle anstatt der mikropylaren zum Embryo- 
sack weiter entwickelt oder im Falle des Absterbens 
der ganzen Tetrade meist die zuletzt sterbende ist. 
Natürlich könnte auch eine mangelhafte Ernährung 
des Embryosackes der primäre Grund für diese am 
* apikalen Ende schmalen Embryosäcke sein. Im 
Gegensatz dazu stehen die beiden Eltern, bei ihnen 
wird immer die mikropylare Tetradenzelle zum Em- 
bryosack. Nur ein geringer Prozentsatz von Ma- 
krosporen entwickelt sich weiter. Meistens sterben, wie schon gesagt, 
die drei mikropylaren Zellen, weniger häufig die drei chalazalen ab, und 
die Makrospore schreitet nach kurzer Ruhe zu weiteren Teilungen, um 
in der üblichen Weise den achtkernigen Embryosack aufzubauen. Daß 
innerhalb einer Art die Bevorzugung der mikropylaren und der chala- 
zalen Makrosporen für die Embryosackbildung wechseln kann, hat kürz- 
lich RuDLorr (1931, S. 422—433) für Oenothera gezeigt. 

Sowohl im fertigen Embryosacke als auch in seinen Bildungsphasen 
fallen die kleinen Kerne in dem spärlichen Protoplasma auf (Abb. 63). 
Die inneren Epidermiszellen des Integumentes haben sich weiter radial 
gestreckt und ihre Membranen stark verdickt. Sie ragen dann zuweilen 
in den Embryosack hinein, so daß dieser, besonders in der Mitte, sehr 





750 X vergr. 
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schmal erscheint (Abb. 64). Auf diesem letzten Entwicklungsabschnitt 
sterben noch manche Embryosäcke ab. Sämtliche sich vollentwickelnden 
sehen krank und degeneriert aus. Sie sterben ohne Ausnahme ab und 
werden nicht befruchtet. 

Daß man aber trotzdem in den reifen proteus-Früchten hin und wieder 
keimfähige Samen findet, die sich nach einer Aussaat zu kleinen Tomaten- 
pflanzen entwickeln (WINKLER 1910, S. 9), hängt anders zusammen. 
Schon eingangs (S. 407 und Abb. 54) wurde erwähnt, daß die Plazenta 
ganz oder teilweise zur Tomate zurückschlagen könne. Die sich an den 





Abb. 68. Abb. 64. 
Abb. 63. Solanum proteus. Embryosack mit 4-Kernstadium, Längsschnitt. — Der mikropylare 
Tetradenkern scheint den primären Embryosackkern geliefert zu haben; sehr kleine Kerne, beson- 
ders die beiden chalazalen ; radiale Streckung der Epidermiszellen des Integumentes. 750 X vergr. — 
Abb. 64. Solanum proteus. 8-kerniger Embryosack, Längsschnitt. — Antipoden bereits kolla- 
biert; der Eiapparat sieht degeneriert aus; die Polkerne liegen wandständig in der Mitte (die 
normale Lage ist nahe dem Eiapparat). 750 X vergr. 


zurückgeschlagenen Teilen der Plazenta bildenden Samenanlagen werden 
ganz aus Tomatengewebe aufgebaut. Manche von ihnen bilden normale, 
befruchtungsfähige Embryosäcke aus, die nach der Befruchtung auch 
keimfähige Samen liefern. Alle in proteus-Früchten gefundenen Samen 
sind entwicklungsgeschichtlich als Rückschlagsprodukte nachgewiesen. 
Der Befund konnte an reifen Früchten nicht bestätigt werden, weil sich 
die beiden elterlichen Gewebe dann nicht mehr färberisch oder durch ihr 
Zellvolumen voneinander trennen lassen, und die Feststellung der Chro- 
mosomenzahl auf Schwierigkeiten stößt. 

Im sterbenden Embryosacke verschwinden zunächst die Antipoden, 
dann die Synergiden und zuletzt der Eikern und die beiden Polkerne bzw. 
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der sekundäre Embryosackkern (Abb. 64, 65 und 66). Eine Verschmel- 
zung der beiden Polkerne konnte in einigen Fällen beobachtet werden. 
In Größe und Gestalt variieren die Embryosäcke sehr. Einige von ihnen 
sind groß und bauchig wie bei 8. lycopersicum, andere haben mehr 
flaschenförmige Gestalt mit stark verschmälertem und verlängertem 
Antipodenpostamente, oder sie sind schmal und klein geblieben. Sämt- 
liche Embryosäcke, die einenmehr 
oder weniger erkennbaren Inhalt 
aufweisen, zeigen im umgebenden 
Gewebe Ansammlungen von Fett- 
kügelchen. 








Abb. 65. Abb. 66. 

Abb. 65. Solanum proteus. Embryosack, Längsschnitt. — Antipoden kollabiert; ein Synergidenkern 

amöboid gestreckt und abgestorben; Polkerne wandständig in der Mitte; hypertrophisches Wachs- 

tum der Int tepidermis, besonders in der Mitte des Embryosackes; Embryosack dadurch 

halsférmig verengt. 750 vergr. — Abb. 66. Solanum proteus. Embryosack, Längsschnitt. — 

Antipoden bereits verschwunden; langes, schmales Postament; absterbende Synergide und ab- 
sterbender sekundärer Embryosackkern; der Eikern geht als letzter ein. 750 X vergr. 





Es sollen nun noch einige, in älteren Früchten immer wiederkehrende 
Formen mehr oder weniger früh abgestorbener, leerer Embryosäcke be- 
sprochen werden. Allen gemeinsam ist ein blasiges, hypertrophisches 

/orwachsen der inneren Epidermiszellen des Integumentes. Auch bei 
S. lycopersicum verlängern sich diese Zellen radial zum Embryosacke, 
doch lange nicht in solchem Ausmaße wie bei S. proteus. Dadurch wird 
die Embryosackhöhle in ihrer ganzen Länge oder nur in der Mitte so stark 
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verengt, daß sie oft nicht mehr den Durchmesser der sie begrenzenden 
Integumentzellen hat (Abb. 67, 68, 69 und 70). Die Längenausdehnung 
wird weniger beeinträchtigt. Beteiligen sich an diesem hypertrophischen 
Wachstum nur die mittleren Regionen der inneren Integumentepidermis, 
dann entstehen mikropylar und am oberen Ende flaschenförmig weite 
Embryosackhöhlungen, deren Mitte ganz eng und halsférmig geworden 
ist. Wachsen aber alle die Embryosackhöhle umgebenden Integument- 
zellen in dieser Weise aus, dann wird die Höhlung lang und schmal oder 
verschwindet fast vollständig. Die Membranen der Integumentzellen 





Abb. 67. Abb. 68. 
Abb. 67. Solanum proteus. Embryosackhöhle, Längsschnitt. — Die Mitte durch hypertrophische, 
verquollene Integumentzellen verengt. 360 X vergr. — Abb. 68. Solanum proteus. Embryosack- 
höhle, Längsschnitt. — Fast ganz durch Integumentzellen ausgefüllt. 600 X vergr. 


quellen auf und verdicken sich stark, besonders die der mittleren und der 
mikropylaren. Seltener setzt die Verdickung chalazal ein (Abb. 69). 
Nach diesem Vorgang bildet sich dann eine breite Verdickungszone, die 
die mittleren und mikropylaren Epithelzellen der Höhlung an ihrer 
inneren Schmalwand, der Embryosackhöhle gegenüber, begleitet 
(Abb. 70). Während dieser Wachstumsvorgänge kollabieren die Epider- 
miszellen sehr häufig, und zwar bevor noch die Membranverquellungen 
und -verdickungen erfolgen. Dahinterliegende Zellen treten dann an ihre 
Stelle. TiscHLER (1903b, S.412ff., Tafel V, Abb.9, 10, 11) fand für Ribes 
Gordonianum und andere Bastarde, daß der Raum des Embryosackes oft 
ganz oder teilweise von den umliegenden Zellen eingenommen wurde. 
Damit war immer eine vollständige Embryosackobliteration verbunden. 
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Bevor wir mit der Besprechung des Entwicklungsganges fortfahren, 
sollen noch zwei Erscheinungen erwähnt werden, die in dieser Weise nur 
an Früchten bzw. Fruchtknoten von S. proteus gefunden wurden. Schon 
auf 8. 407 machten wir eine Bemerkung über unvollständige oder ganze 
Rückschläge in der Plazenta. Daß solche spontanen Rückschläge auch 
die übrige Frucht ganz oder teilweise ergreifen können, ist aus WINKLERs 
Veröffentlichungen (1910, S. 7) genügend bekannt. Die schon oben er- 
wähnte Abb. 54 interessiert uns hier aber in einem besonderen Zusam- 
menhange. Der nigrum-Kern erstreckt sich in diesen beiden Längs- 

2 schnitten in der Form eines kleinen 
Zapfens je in eine Fruchtknoten- 





. 69. Abb. 70. 

Abb. 69. Solanum proteus. Embryosackhôhle, Längsschnitt. — Fast ganz durch Integumentzellen 

ausgefüllt. 600 X vergr. — Abb. 70. Solanum proteus. Embryosackhöhle, Längsschnitt. — Fast 

ganz durch Integumentzellen ausgefüllt; in der Mitte und mikropylar hat sich eine Verdickungs- 
zone an der inneren Schmalseite der epidermalen Integumentzellen gebildet. 600  vergr. 


wandhälfte hinein. Er erfüllt weiter das Innere der Plazenta in der Weise, 
daß ihm an der einen Außenseite nur ein zweischichtiger lycopersicum- 
Mantel aufliegt, wie es alle reinen proteus-Friichte in diesem Stadium 
zeigen. An der anderen Seite aber liegt iiber dem Nachtschattenkern 
ein Tomatengewebe von bis zu sechs Schichten Dicke. Dieses hat be- 
reits Samenanlagen vorgestiilpt, deren zuleitende Prokambiumstrange 
aus Tomatenzellen bestehen. An dieser Seite kann also fraglos von 
einem Riickschlag gesprochen werden, weil die Samen samt ihren 
Ernährungsgeweben nur aus Tomatenelementen gebildet sind. Befreit 
von dem hemmenden Einfluß des fremden Gewebes wölben sich die 
Samenanlagen vor, und wenn ihnen sonst nichts in den Weg tritt, wach- 
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sen sie zu reinen, keimfähigen Tomatensamen heran (S. 413). Äußerlich 
aber hat die Frucht durchaus ein typisches proteus-Aussehen mit zapfen- 
förmiger Beteiligung des Nachtschattens in der Fruchtwand. Was uns 
aber diese Rückschlagsbilder beachtenswertes zeigen, ist, daß der reine 
proteus-Sektor schon auf die- 
sem frühen Stadium eine 
weitgehende Entwicklungs- 
hemmung erlitten hat, obwohl 
histologisch noch keine Schä- 
den zu erkennen sind (Abb.54). 
Die subepidermale Schicht 
zeigt sich noch vollkommen 
ungeteilt, nur die III. schiebt 
durch Teilungen die beiden 


äußeren epidermalen Zellrei- 

. Abb. 71. Sola . Sa 1 hnitt. 

hen stellenweise vor. — 2 Nucelli ee er 

An zweiter Stelle sei noch der en À leider verletzt); die Nucelli werden 

. 2 + von ein Nacht, trang ährt. 
eine Beobachtung erwähnt, die RER 750 X vergr. > 

uns die Abb. 71, 72 und 73 fest- 

gehalten haben. In allen drei Fällen wurde eine Samenanlage geschnit- 

ten, die zwei Nucelli in sich vereint. Eine solche Erscheinung ist bisher 

weder bei S. nigrum noch bei S. lycopersicum beobachtet worden. Der 

unter den Solanaceen einzig be- 


kannte Fall findet sich von 


a © 


Abb. 72. Abb. 73. 
Abb. 72. Solanum proteus. Samenanlage, Querschnitt. — Mit 2 Embryosäcken; der auf der rechten 
Bildhälfte ist früh abgestorben, er enthält nur Reste des Nucellus; der linke trägt Eikern und 
pe re nn (sie liegen in einem anderen Schnitt); beide Embryosäcke werden von einem Nacht- 
bi ernährt. 225X vergr. — Abb.73. Solanum proteus. Samenanlage, Quer- 
schnitt. — Mit 2 früh kollabierten Embryosäcken ; beide werden je von einem besonderen Nacht- 
p ernährt. 150X vergr. 

















Young (1922, S. 213) für zwei Samenanlagen von S. tuberosum L. be- 
schrieben. Unsere Abb. 71 zeigt beide Nucelli je mit einem Dyaden- 
stadium. Ihre Ernährung übernimmt nur ein Prokambiumstrang, der 
aus Nachtschattenzellen besteht. Ebenso ist es in Abb. 72, nur daß hier 
die ganze Samenanlage schon weiter entwickelt ist. Der eine der beiden 
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Nucelli ist auf früher Entwicklungsstufe, vermutlich auf dem Embryo- 
sackmutterzellenstadium abgestorben. Die Höhlung birgt noch Reste 
des Nucellus. Der andere entwickelte sich bis zum Achtkernstadium. 
Er enthält noch den Eikern mit den Synergiden. Sie liegen nur in einer 
anderen Schnittebene. Obwohl also beide Nucelli von demselben Nacht- 
schattenprokambium ernährt wurden, entwickelten sie sich doch ver- 
schieden weit. Die Samenanlage der Abb. 73 unterscheidet sich von 

den beiden erst besprochenen dadurch, daß jeder 

Nucellus von einem eigenen Prokambiumstrang 

ernährt wurde. Trotzdem kollabierten beide schon 


auf früher Entwicklungsstufe. Die Abbildung 
weist weder Reste der Embryosäcke noch der Nu- 
celli auf. — Diese drei Fälle fanden sich als einzige 
unter etwa 1500 untersuchten proteus-Samenan- 
lagen. TISCHLER (1903, S. 413, Tafel V, Abb. 13) 


berichtet, daß er beim Bastard Ribes Gordonianum 
einmal. zwei Samenanlagen in einem äußeren In- 
Abb. 74. Solanum proteus. tegument gefunden habe. 
mar 9 FREE Wenn wir Längs- und Querschnitte durch pro- 
lagen wachsen plazentale jeys-Fruchtknoten mit denen durch lycopersicum- 
a, athaste vergleichen, dann fällt auf, daß auch 
bei S. proteus die Plazenta stärker von der Fruchtknotenquerwand ab- 
gesetzt ist, als es bei S. nigrum der Fall war. Der basale Teil der Quer- 
wand ist aber in proteus-Früchten nicht so massig wie in den Tomaten, 
auch setzt sich die Plazenta, im Längsschnitt gesehen, schon tiefer an 
als bei S. lycopersicum (Abb. 74 und 26). 
Fruchtentwicklung. Schon die Ansicht einer nicht ausgereiften Frucht 
im Längs- oder Querschnitt zeigt, daß die Ausfüllung der Fruchthöhle 
durch das Fruchtfleisch ähnlich erfolgt wie bei S. lycopersicum. Aus der 
Plazenta wachsen zwischen den Samen Gewebewülste hervor, die sich an 
der Spitze abplatten, sobald sie das Perikarp berühren und sich dem letz- 
teren dadurch eng anlegen (Abb. 75). Auch in ihrem Inneren wächst die 
Plazenta noch beträchtlich, doch nur soweit sie aus Tomatengewebe 
besteht. Das Nachtschattengewebe sitzt schließlich nur noch als kleines 
Zäpfchen in der Mitte und im basalen Teile der Plazenta. Das Perikarp 
hat an der Fruchthöhlenwand nur kleine Ausstülpungen. Es wird zwar 
noch bedeutend verdickt durch Volumenvergrößerung seiner Zellen, 
aber die Plazenta übernimmt doch den weitaus größten Teil der Frucht- 
fleischbildung. Trotzdem besteht der Tomatenfrucht gegenüber noch 
eine Abweichung. In dieser wächst das ganze Innere der Plazenta 
noch viel stärker und schiebt dadurch die Samenanlagen sehr viel 
weiter nach außen, als es bei S. proteus geschieht. Ferner erfolgt die 
Ausfüllung der Fruchthöhle in der proteus-Frucht doch mehr oder 
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weniger unvollständig. Es bleiben dadurch noch manche unausgefiillte 
Lücken (S. 398). 

Die Verbindung des Griffelkanals mit der Fruchtknotenhôhle ist hier 
viel weitläufiger als bei S. lycopersicum. Außerdem reicht die Ein- 
senkung des Griffelkanals noch tiefer in die Planzenta hinein, soweit 
nämlich, daB die hôchsten Samenanlagen über der Karpellverwachsung 
angeheftet sind. Die beiden Karpelle tragen also, bevor sie noch mit 
ihren Rändern verwachsen sind, an kleinen Plazentawucherungen bereits 
Samenanlagen (Abb. 76). Die Epidermiszellen sind an den Verwachsungs- 

«+  flachen papillös gestreckt. 

Als letztes bleibt uns noch ei- 
niges überdie Behaarung zu sagen. 
Wieder treten dieselben Formen 
der Deck- und Driisenhaare aufwie 
bei S. lycopersicum. Betrachten 


Abb. 75. Abb. 76. 
Abb. 75. Solanum protens. — Fruchtknoten, Querschnitt. — Die Plazentawülste füllen unregel- 
mäßig den größten Teil der Fruchthöhle aus. 24 X vergr. — Abb. 76. Solanum proteus. Frucht- 
knoten, Querschnitt. — Verwachsungsrand der Karpelle, die Plazenta trägt über der endgültigen 
Verwachsung der Karpelle bereits Samenanlagen. 24 X vergr. 


wir einen 3—4 mm langen Fruchtknoten, so sehen wir an seinem apikalen 
Ende Drüsen- und Deckhaare gleichmäBig über die Flache verteilt. Selten 
erscheinen an den Deckhaaren drüsige Endzellen. Im mittleren Teile des 
Fruchtknotens ist die Behaarung spärlicher, die Deckhaare überwiegen. 
Der basale Teil zeigt nur vereinzelt einige Deckhaare ; Drüsenhaare fehlen. 
An der reifen Frucht sind die Drüsenhaare verschwunden, auch manche 
Deckhaare sind abgestoßen worden, so daß sie nur noch sehr vereinzelt da- 
stehen, zumal sie sich jetzt über eine größere Oberfläche verteilen. Die 
Haare selbst sind in ihrer Gestalt kleiner und kümmerlicher als bei S. /yco- 
persicum. Außerdem verteilen sie sich unregelmäßiger über die Fläche. 
Zusammenfassung für Solanum proteus. 

1. Dreifächerige Früchte kommen bei S. proteus vor, wenn auch nicht 
so häufig wie bei S. lycopersicum. 

2. Die beiden Karpelle entwickeln sich anfänglich verschieden schnell. 
Das geförderte liegt an der Vorderseite. 
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3. Am Aufbau des Fruchtwandinneren können sich die III. als auch 
die subepidermale Schicht beteiligen. Die Möglichkeiten sind folgende: 
a) Das Fruchtwandinnere wird gebildet aus Zellen der III. Schicht 
allein, 
b) aus Zellen der II. Schicht allein, 
c) basal aus Zellen der III., apikal aus Zellen der II. Schicht. 

Alle drei Möglichkeiten sind in der Regel in demselben Fruchtknoten 
verwirklicht. 

4. Die geschilderten drei Möglichkeiten bestehen auch für die Pro- 
kambiumstränge. 

5. Die subepidermale Schicht teilt sich schon sehr früh in der Spitzen- 
region der jungen Fruchtknotenwand, auch dann, wenn es sich nicht um 
Rückschläge handelt. 

6. Zur Blütezeit besteht die Fruchtknotenwand mindestens aus acht, 
höchstens aus zehn Zellreihen. Diese sind: innere und äußere Epidermis, 
je zwei Reihen der inneren und äußeren subepidermalen Schicht und zwei 
Reihen der III. Schicht oder vier Reihen aus subepidermalem Gewebe. 

7. In der Chalaza und in den Zellen des Nucellus finden sich starke 
Fettansammlungen, in letzteren besonders chalazal und der Raphe zuge- 
wandt, und zwar vom Stadium der Embryosackmutterzelle an bis zum 
achtkernigen Embryosack. Mit dem Absterben des Embryosackinhaltes 
verschwindet auch das Fett. 

8. Sämtliche Embryosäcke, soweit sie nicht zu Rückschlägen gehören, 
sterben früher oder später ab. Der größte Prozentsatz kollabiert auf dem 
Entwicklungsabschnitt von der homöotypen Teilung bis zum acht- 
kernigen Embryosack; es kommen häufig Dyaden und Tetraden mit 
vakuolenreichem Protoplasma vor. Der Fettgehalt der Nucelluszellen ist 
dann sehr zurückgegangen. Der Nucellus kollabiert etwas früher als bei 
den beiden Elternarten. 

9. Mikropylare oder chalazale Tetradenzelle können zum Embryosack 
werden. Der zweite Fall wurde häufiger beobachtet. 

10. Eine Fusion der Polkerne zum sekundären Embryosackkern kann 
stattfinden. Eine Befruchtung erfolgt nicht. 

11. Die leeren Embryosäcke können fast ganz oder teilweise in der 
Mitte und mikropylar durch Integumentgewebe ausgefüllt werden. 

12. Teilweise oder ganze spontane Rückschläge zu S. lycopersicum 
kommen in allen Teilen der Frucht vor. 

13. Die Plazenta setzt sich fast ebenso stark von der Querwand ab wie 
bei 8. lycopersicum. Sie läßt auch hier den basalen Teil der Querwand frei. 

14. An der Ausbildung des Fruchtfleisches beteiligt sich die Plazenta 
stärker als das Perikarp. 

15. Die Verbindung des Griffelkanals mit den Fruchtknotenhöhlungen 
ist sehr breit. Der Griffelkanal senkt sich tief in die Plazenta hinein, so 
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daß die oberen Samenanlagen über der endgültigen Verwachsungsstelle 
der Fruchtknotenquerwände angeheftet sind. 

16. Auf der Fruchtknotenepidermis werden kleine, etwas verküm- 
merte Drüsen- und Deckhaare ausgebildet. Die ersteren sitzen vor- 
wiegend apikal, die letzteren verteilen sich unregelmäßig über die ganze 
Frucht. Zur Reifezeit sind die Drüsenhaare fast verschwunden. 


Vergleichende Betrachtung der Hauptbefunde. 

Die tabellarische Übersicht (S. 422 ff.) soll es uns erleichtern, die Haupt- 
befunde an den einzelnen Arten und Chimären zu vergleichen und, wenn 
es möglich ist, die Ursachen herauszustellen. Die einzelnen, nun folgen- 
den Abschnitte sind der Tabelle entsprechend numeriert. 

1. Bildung der Fruchtknotenwand: An der Bildung der Fruchtknoten- 
wand beteiligen sich immer das Dermatogen, die II. und die III. Schicht 
des Vegetationspunktes der Blüte. Die IV. Schicht wölbt sich wohl 
durch Teilungen etwas auf, am Aufbau der Fruchtknotenwand selbst be- 
teiligt sie sich aber niemals. S. proteus verhält sich in Bezug auf die 
III. Schicht anders. Es gelingt der III. nur an wenigen Stellen der 
Fruchtknotenwand, bis in deren Spitze mit emporzuwachsen. Meistens 
übernehmen die subepidermalen Lagen ganz oder teilweise ihre Funktion. 
Es kann sich also dann die eine Nachtschattenlage den vier Tomaten- 
reihen gegenüber nicht behaupten. 

2. Ausgestaltung der Fruchtknotenwand bis zur Blütezeit: In der Aus- 
gestaltung der Fruchtknotenwand bis zur Blüte unterscheiden sich die 
Elternarten voneinander. Die III. Schicht von S. nigrum liefert bis dahin 
nur zwei Gewebereihen, die von S. lycopersicum dagegen mindestens vier 
Reihen. Dadurch entsteht im ersten Falle eine achtschichtige Frucht- 
knotenwand, im letzteren eine zehnschichtige. Die Zellenlagen der 
Chimären verhalten sich wie die der Elternarten, von denen sie ab- 
stammen. Demnach muß S. tübingense in der Schichtenzahl S. nigrum 
gleichen, denn die vom Dermatogen gebildete Epidermis bleibt ein- 
reihig, S. proteus aber muß sich, je nach der Beteiligung der beiden Eltern 
am Bau der mittleren Gewebe, auch jeweils wie diese verhalten. Die Bil- 
dungsweise der mittleren Gewebe läßt sich an der reifen Frucht mit 
einem Blicke ablesen. Die Tomate ‚König Humbert, gelbfriichtig“ be- 
sitzt, wie der Name sagt, ein gelbes Perikarp. S. nigrum hat tief violett- 
farbige Früchte. Ander Tomate sind die epidermalen und subepidermalen 
Gewebe wegen ihrer Zartfarbigkeit durchscheinend. Nun verhalten sich 
die Zellen im proteus-Gewebe betreffs ihrer Farbgebung wie die der reinen 
Arten. Es sind also Tomatenepidermis und Tomatensubepidermis immer 
gelb gefärbt bzw. farblos. Die III. Schicht vom Nachtschatten zeigt violette 
Färbung. Reicht nun der nigrum-Zapfen beispielsweise bis zur halben 
Höhe der Fruchtknotenwand, dann scheint durch die beiden äußeren 
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Tabellarische Übersicht der 











Solanum nigrum Solanum lycopersicum 
1. Bildung der Fruchtknoten- | Dermatogen Dermatogen 
wand durch: II. Schicht II. Schicht 
III. Schicht III. Schicht 
2. Ausgestaltung der Frucht- | Dermatogen bildet: Dermatogen bildet: 
knotenwand bis zur Blüte. | äußere Epidermi äußere) _ . a 
i pidermis innere | Epidermis 
FIL. Schicht bildet: II. Schicht bildet: 
’ subepi- . L subepi- 
z man ques |deemale | 3 Reon tutors {dermal 
= Schichten 6 Schichten 
III. Schicht bildet: III. Schicht bildet: 





2 Reihen mittlere Gewebe 4 Reihen mittlere Gewebe 
3. Ausgestaltung der Frucht- | Dermatogen bildet: Dermatogen bildet: 
d bis zur Reife. äußere ü . äußere ß 3 
be ug nen Epidermis ie | Epidermis 


II. Schicht bildet: 
außen: 4 Reihen kollen- 
chymatisches Hypoderm 
innen: große endokarpe 
Fruchthöhlenwülste bis 
zwei Drittel Samenlänge, 
etwa 10—12 Schichten 
III. Schicht bildet: 
4-6 Reihen mittlere Ge- 
webe 


II. Schicht bildet: 
außen: 2—4 Reihen kollen- 
chymatisches Hypoderm 
innen: 2—4 Reihen, keine 
nennenswerte Wulstbildung 


III. Schicht bildet: 
8—10 Reihen mittlere Ge- 
webe 





4. Auswölbung und erstes 
Wachstum der Karpelle: 


untereinander gleichmäßig 


verschieden schnell 





5. Bildung der Gefäßbündel 
durch: 


III. Schicht 


III. Schicht 





6. Bildung der Plazenta 
durch: 


Dermatogen 

II. Schicht 

III. Schicht u. tiefer liegende 
Gewebe 


wie Solanum nigrum 





7. Ausgestaltung der Plazenta 
bis zur Reife. 


Dermatogen bildet: Plazenta- 
epidermis 

II. Schicht bildet: kleine 
Fruchthöhlenwülste bis ein 
Drittel Samenlänge, etwa 


Dermatogen bildet: Plazenta- 
epidermis 

II. Schicht bildet: sehr große 
plazentale Fruchthöhlen- 
wülste bis zur gesamten Sa- 





5—6 Schichten menlänge 
III. Schicht bildet: Gefäß- | III. Schicht bildet: Gefäßbün- 
bündelsystem delsystem 
8. Bildung der Samenanlage | Dermatogen wie Solanum nigrum 
durch: II. Schicht. 


III. Schicht 
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Solanum proteus 





























Solanum tübingense 
» sé basal apikal 

Dermatogen Dermatogen | Dermatogen | Dermatogen | Dermatogen 
II. Schicht II. Schicht II. Schicht II. Schicht II. Schicht 
III. Schicht III. Schicht TIT. Schicht 
wie Solanum nigrum wie S. nigrum| wie 8. lycop. | wie 8. nigrum | wie 8. lycop. 
Dermatogen bildet: Dermatogen bildet: 

äuß 3 . äuß . : 

tule! Epidermis | AB) dermis 
IL. Schicht bildet: II. Schicht bildet: 


außen: 4 Reihen kollenchy- 
matisches Hypoderm 

innen: endokarpe Frucht- 
höhlenwülste, bis ein 
Drittel Samenlänge 

III. Schicht bildet: 

4—6 Reihen mittlere Ge- 

webe 


außen: 2—4 Reihen kollenchymatisches Hypoderm 
innen: 2—4 Reihen, keine nennenswerte Wulstbildung 


III. Schicht bildet: 


4—6 Reihen 
mittiere Ge- 
webe 


8—10 Reihen 
mittlere Ge- 
webe 


4—6 Reihen 
mittlere Ge- 
webe 


8—10 Reihen 
mittlere Ge- 
webe 





untereinander gleichmäßig 


verschieden schnell 








ITT. Schicht 


III. Schicht 





II. Schicht 





III. Schicht 





II. Schicht 





wie Solanum nigrum 


wie Solanum nigrum 





Dermatogen bildet: Plazenta- 
epidermis 

II. Schicht bildet: kleine p}a- 
zentale Fruchthöhlenwülste 
bis ein Drittel Samenlänge 

III. Schicht bildet: Gefäßbün- 


delsystem 


Dermatogen bildet: Plazentaepidermis 


II. Schicht bildet: große, plazentale Fruchthöhlenwülste 


III. Schicht bildet: Gefäßbündelsystem 





wie Solanum nigrum 


Planta Bd. 17. 





wie Solanum nigrum 
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Tabellarische 
Solanum nigrum Solanum lycopersicum 
9. Ausgestaltung der Samen- | Dermatogen bildet: Nucellus | wie Solanum nigrum 
anlage bis zum achtkerni-| und In tepidermis 
gen Embryosack. II. Schicht bildet: zn 
sack und Integ 
III. Schicht bildet: ones 
GefäBbündel 
10. Entwicklungsstörungen | keine keine 
vom Stadium der Embryo- 
sackmutterzelle bis zum 
Embryosack. 
11. Fettansammlungen in der | keine manchmal, dann aber spärlich, 
Samenanlage. besonders in der Chalaza, weni- 
ger im Nucellus. Vom Em- 
bryosackmutterzellenstadium 
bis zum Achtkernstadium des 
Embryosackes zu beobachten 
12. Aufsitzen der Plazenta | schwach abgesetzt, stärker abgesetzt und buchtig 
auf der Fruchtknoten-|auch der basale Teil der | angeheftet, 
querwand. Fruchtknotenquerwand trägt | der basale Teil der Querwand 
plazentale Anhänge ist frei von plazentalen An- 
hangen 
13. Verbindung des Griffel- eng, weit, 
kanals mit den Frucht-|eine Verw telle der | Griffelkanal senkt sich in die 
knotenhöhlungen. Querwände ist nicht erkenn- | Plazenta, die höchsten Samen- 
bar anlagen sind eben unterhalb 
der Querwandverwachsungan- 
geheftet 
14. Haare. fehlen Drüsen- und Deckhaare bis zur 
Reife 
15. Pleiomerie. sehr selten, (1 Fall beobachtet) | häufig 
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Solanum tübingense 


Solanum proteus 





wie Solanum nigrum 


wie Solanum nigrum 





der gréBte Teil der Embryo- 
sicke stirbt bis zum Stadium 
des primären Embryosack- 
kernes ab. Ein kleinerer Teil 
geht noch vor der Befruchtung 
als Achtkernstadium oder 
früher ein. Keimfähige Samen 
können sich ausbilden, ihre 
Epidermis erreicht nicht den 
höchsten Reifegrad 


ein kleiner Teil der Embryosäcke geht bis zum Stadium des 
primären Embryösackkernes ein, der übrige, größte Teil 
stirbt vor der Befruchtung als Achtkernstadium oder 
meistens früher ab, 

es kommt nicht zu einer Befruchtung, daher werden auch nie- 
mals keimfähige Samen ausgebildet 





reichlich, besonders am mikro- 
pylaren Ende des Nucellus, 
Chalaza fettfrei. Mit dem 
Absterben des Embryosack- 


reichlich, besonders in der Chalaza, spärlicher im Nucellus, 
mit dem Absterben des Embryosackinhaltes verschwindet das 
Fett 





inhaltes verschwindet das 

Fett 

schwach abgesetzt, stärker abgesetzt und buchtig angeheftet, 

auch der basale Teil der | der basale Teil der Querwand ist frei von plazentalen Anhängen 


Fruchtknotenquerwand trägt 
plazentale Anhänge 





eng, 

eine Verwachsungsstelle der 
Querwände ist erkennbar, die 
höchsten Samenanlagen sind 
unterhalb der Querwandver- 
wachsung angeheftet 


weit und offen, 

Griffelkanal senkt sich tief in die Plazenta, dadurch sind die 
höchsten Samenanlagen über der Querwandverwachsungs- 
stelle angeheftet 





Drüsen- und Deckhaare, lok- 
ker stehend, nur auf jungen 
Fruchtknoten, papillöse, sel- 
ten drüsige Epidermiszellen, 
epidermale, wundkorkähnliche 
Höckerbildungen 


Drüsen- und Deckhaare, letztere bis zur Reife, kümmerliche 
Formen, unregelmäßig über die Oberfläche verteilt 





zuweilen, aber nicht so häufig 
wie bei Solanum lycopersi- 
cum 





häufiger, nicht so häufig wie bei Solanum lycopersicum 
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Schichten ein violetter Streifen, der sich von der Basis bis zur halben 
Fruchthöhe hinaufzieht. Diese violette Streifung ist breiter oder schmä- 
ler, länger oder kürzer, je nach der Stärke der Nachtschattenbeteiligung. 


6b 





Abb. 77. Solanum proteus. Früchte 3/, nat. Gr. 1. Plazenta: stärkere nigrum-Beteiligung. Peri- 
karp: starke, allseitige Nachtschattenbeteiligung im unteren Drittel. Form: durch den nigrum- 
Einfluß klein und allseitig gleichmäßig gerundet. 2. Plazenta: normale proteus-Beschaffenheit. 
Perikarp: starke, allseitige nigrum-Beteiligung bis ins obere Drittel. Form: durch nigrum-Ein- 
fluß klein und allseitig gleichmäßig gerundet. 3. Plazenta: stärkerer lycopersicum-Einflus. 
Perikarp: nigrum-Beteiligung nur als Streifen im unteren Drittel. Form: kleine Samen, infolge 
der durch lycopersicum-EinfluB langgestreckten Plazenta ist die Frucht länger als breit. 4. wie 
3. mit kleinen Samen. 5. Plazenta: vermutlich stärkerer Iycopersicum- Einfluß, wahrscheinlich 
ganz zurückgeschlagen. Perikarp: nigrum-Beteiligung in breiten Bändern bis in zwei Drittel 
Höhe. Form: Infolge des Tomateneinflusses in der Plazenta groß mit stärkeren Vorwölbungen : 

in 5b am linken, oberen Bildrande und in 5a am ganzen unteren Rande. 6. Plazenta: normale 
proteus heit. Perikarp: mittlere nigrum-Beteiligung mit schmäleren und breiteren 
Bändern. Form: durch den Tomateneiufluß mittelgroß und apikal leicht gestreckt und zuge- 
spitzt. In 6a Sektor am oberen Bildrande, infolge lycopersicum-Beteiligung, besonders basal, 
stärker ausladend; in 6b derselbe Sektor am oberen, linken Bildrande. 7. Plazenta: normale 
proteus-Beschaffenheit. Perikarp: schwächere nigrum-Beteiligung in schmäleren und breiteren 
Bändern. Form: durch den Tomateneinfluß mittelgroß und apikal leicht gestreckt und zuge- 
spitzt. 8. wie 7. 9. Plazenta: normale proteus-Beschaffenheit, vielleicht in der Spitze zur To- 
mate zurückgeschlagen!. Perikarp: mittlere nigrum-Beteiligung in breiten Bändern. Form: 

durch den Tomateneinfiu8 mittelgroß und apikal leicht gestreckt und zugespitzt, basal zwischen 
den nigrum-Streifen leichte Vorwölbungen. 10. Plazenta: normale proteus-Beschaffenheit, viel- 
leicht in der Spitze zur Tomate zurückgeschlagen. Perikarp: mittlere nigrum-Beteiligung in 
schmäleren und breiteren Bändern. Sektor am oberen, linken Bildrande mit sehr schwacher 
nigrum-Beteiligung. Form: durch den Tomateneinfluß mittelgroß und apikal leicht gestreckt 
und zugespitzt. Sektor am oberen, linken Bildrande, besonders basal, stärker ausgebuchtet. — 
Für die Fruchtgröße ist nicht allein die Gewebebeteiligung der beiden Eltern ausschlaggebend, 

auch die Größe der Samen und die Ernährungsbedingungen wirken mitbestimmend. 





Fehlt in einem Sektor des Perikarps der reifen Frucht der nigrum-Kern 
vollständig, dann weist dieser, schon an der Basis, reine Gelbfärbung auf 
(Abb. 77). Treten aber in den mittleren Geweben Nachtschatten- und 


ı Am lebenden Objekt sind bei makroskopischer Betrachtung der gelbliche 
Tomaten- und der grünliche Nachtschattenanteil an der Plazenta in ihrer Fär- 





bung sehr schwer voneinander zu unterscheiden. 
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Tomatenzellen nebeneinander auf, dann ist die violette Farbe der Streifen 
eine viel zartere. Ja, man kann nach einiger Ubung sogar aus der Tiefen- 
lage des violetten Streifens erkennen, ob der äuBere oder der innere Teil 
der mittleren Gewebe aus Nachtschatten besteht. Erleichtert wird dies, 
wenn man die Epidermis, die durch ihre spiegelnde Oberfläche das 
Hineinschauen erschwert, abzieht. 

3. Ausgestaltung der Fruchtwand bis zur Fruchtreife: Die Epider- 
mis bleibt bei allen vier Formen bis zur Reife einschichtig. Verände- 
rungen ihrer Zellen werden S.434ff. unter Punkt 14 besprochen. Im Ver- 
halten der subepidermalen Lagen stimmen die Eltern nicht miteinander 
überein. Die äußeren Reihen bilden bei beiden ein kollenchymatisches 
Hypoderm, das bei S. nigrum vierschichtig, bei S. lycopersicum nur zwei- 
bis vierschichtig ist und sich hier auch nicht so stark verdickt. Demnach 
verhalten sich S. tübingense wie S. nigrum, S. proteus wie S. lycopersicum. 
Die inneren subepidermalen Lagen vervielfachen bei S. nigrum ganz be- 
deutend die Zahl ihrer Elemente, indem sie große Gewebewiilste zwischen 
die Samenanlagen in die Fruchthöhle hinein erstrecken. Diese umfassen 
ungefähr zwei Drittel der Samenlänge. Die inneren subepidermalen 
Lagen von S. lycopersicum bilden höchstens eine vierreihige Gewebe- 
schicht. Zu einer nennenswerten Wulstbildung kommt es niemals. 
Genau so zeigen sich die Wachstumsverhältnisse bei S. proteus, in der ja 
die II. Schicht von der Tomate geliefert wird. S. tübingense verhält sich 
wie der Nachtschatten, nur scheint hier die Tomatenepidermis eine ge- 
wisse Hemmung auf die volle Entfaltung der darunterliegenden Nacht- 
schattengewebe auszuüben. Ob dies allein auf die Wachstumstendenz 
der Epidermis zurückzuführen ist, die ja in der Tomate durch das Fehlen 
der subepidermalen Wulstbildung auch nicht eine so große Zahl radialer 
Teilungen durchmachen muß, wie es S. tiibingense erfordert, oder ob die 
verschieden lange Entwicklungszeit der elterlichen Früchte hierbei einen 
Einfluß ausübt, vorausgesetzt, daß der Entwicklungsrhythmus von 
S. lycopersicum in der Chimäre erhalten bleibt, ist nicht zu entscheiden. 
Für die volle Ausbildung des Fruchtfleisches ist außerdem jeweils die 
Zahl der sich entwickelnden Samen von Einfluß. Da diese aber in ver- 
schiedenen Früchten sehr verschieden ist, so variiert auch die Aus- 
bildung des Perikarps sehr. 

4. Karpellauswölbung: Die Vorwölbung und das erste Wachstum der 
Karpelle erfolgen bei der Tomate nicht ganz synchron. Das vordere 
Karpell ist anfänglich etwas mehr gefördert als das hintere. Dasselbe 
Verhalten treffen wir auch bei S. proteus, während bei S. tübingense die 
Karpelle von Anfang an, wie beim Nachtschatten, gleichmäßig schnell 
wachsen. Die Tomatenepidermis genügt also noch nicht zur Hervor- 


1 Die Nachtschattenfrüchte gebrauchen zu ihrer Entwicklung ungefähr nur 
ein Viertel der Zeit, die die Tomatenfrüchte gebrauchen. 
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rufung dieser Wachstumsverschiedenheiten. Dafür wird erst die sub- 
i Schicht entscheidend. 

5. Aufbau der Gefäßbündel: Entsprechend der elterlichen Beteiligung 
an den mittleren Geweben wird auch das Gefäßbündel zusammen- 
gesetzt. Es bildet sich bei 8. nigrum, 8. lycopersicum und 8. tübingense 
nur aus Zellen der III. Schicht. Bei S. proteus können auch subepider- 
male Zellen ganz oder teilweise an die Stelle treten. 

6. Aufbau der Plazenta: Die Bildung der Plazenta erfolgt bei allen vier 
Formen in derselben Weise. Außer den äußeren drei Schichten beteiligen 
sich überall am Aufbau des Innenkomplexes auch tiefere Lagen. Die 
IV. Schicht scheint den Hauptanteil, wenn nicht den alleinigen der 
zentralen Gewebe zu liefern. Für 8. lycopersicum und S. proteus liegen 
die Verhältnisse recht unübersichtlich. Es scheint hier ziemlich sicher, 
daß die IV. Schicht der Plazenta wohl nur durch frühzeitige Teilungen 
aus der III. entstanden ist. Demnach darf man in diesen beiden Formen 
nicht von einer IV. Schicht in dem Sinne, wie sie S. nigrum aufweist, 
sprechen. Denn bei dieser Art und auch bei S.tübingense ist die IV.Schicht 
dieselbe, die sie auch im jüngsten Fruchtknotenhöcker war. Allenfalls 
wäre es möglich, daß sie schon frühzeitig nach innen neue Schichten ab- 
gegeben hat. Aber die III. bleibt hier auch noch in der jungen Plazenta 
bis auf seltene Ausnahmen durchaus einreihig. 

7. Ausgestaltung der Plazenta bis zur Fruchtreife: Bei der nun folgen- 
den Besprechung der Plazentaentwicklung bis zur Fruchtreife werden die 
Samenanlagen noch unberücksichtigt gelassen. Ihre Besprechung erfolgt 
unter Punkt 8—11. Schon die beiden Eltern unterscheiden sich in 
der Ausgestaltung der II. Schicht ihrer Plazenten. Die subepidermale 
Lage von S. nigrum wölbt zwischen den Samen kleine Wülste hervor, 
die diese arillusartig umwachsen, aber höchstens bis zu einem Drittel 
ihrer Länge. Zwischen den Samen von S. lycopersicum aber ent- 
stehen sehr große, breite Fruchthöhlenwülste, die den ganzen Samen 
umschließen, nur seine höchste Spitze, die das Perikarp berührt, 
freilassend. Ebenso verhält sich S. proteus, nur daß die plazentalen 
Wülste sehr oft nicht bis an das Perikarp heranwachsen und auch in 
ihrer Größe stärker variieren können (Abb. 75). Die Wachstumstendenz 
aber ist die gleiche wie in der Tomate. Daß sich aber die Wülste in der 
Regel nicht voll ausbilden, hat zweierlei Gründe. Zunächst wirkt wohl 
der nigrum-Kern des Plazentainneren, besonders basal, etwas hemmend. 
Die Hauptursache wird jedoch in dem Fehlen voll entwickelter, keim- 
fähiger Samen zu suchen sein. Die vorhandenen sterilen bedürfen, je 
nach dem Entwicklungsstadium auf dem sie stehen geblieben sind, mehr 
oder weniger früh nicht mehr des zuführenden Nahrungsstromes. Dieser 
wird wahrscheinlich spärlicher fließen und bald ganz eingestellt werden. 
Dadurch empfangen vermutlich auch die Fruchthöhlenwülste nicht mehr 





und Früchten zweier Solanum-Chimären und ihrer Elternarten. 429 


den geniigenden Nahrungsstrom zu einer vollen Ausbildung. Wahr- 
scheinlich ist, daB die fehlende Nahrungszufuhr nur sekundär bedingt 
ist. Man kann vielleicht annehmen, daB normalerweise vom jungen 
Embryo Stoffe ausgeschieden werden, die ihrerseits Veranlassung zum 
Wachstum der plazentalen Wiilste geben und dadurch die Nahrungs- 
zufuhr auslösen. S. tübingense verhält sich in der plazentalen Wulst- 
bildung wie S. nigrum. Nur treten auch hier sehr oft Größenunter- 
schiede auf. In Früchten mit fehlgeschlagenen Samen entwickeln sich 
die Wülste sehr unregelmäßig. 

Ein Vergleich dieser Befunde mit denen am Perikarp zeigt, daß die 
subepidermale Schicht für die endgültige Ausgestaltung des Frucht- 
fleisches entscheidend ist. Besteht sie aus Nachtschattenzellen, dann 
trägt das Perikarp den Hauptanteil an der Fruchtfleischbildung. Setzt 
sie sich aber aus Tomatenzellen zusammen, dann besteht der größte Teil 
des Fleisches zwischen den Samen aus Plazentagewebe. Von diesen 
inneren Aufbauverhältnissen ist die äußere Gestalt abhängig. Somit 
kann man die subepidermale Schicht als die in erster Linie für die Frucht 
gestaltbedingende betrachten. 

Tübingense-Früchte ähneln denen des Nachtschattens, proteus- 
Früchte sind ungefähr kleine Tomaten. Daß sie in ihrer Größe hinter den 
letzteren zurückbleiben, kann zum Teil eine Folge der fehlgeschlagenen 
Samenausbildung sein. Doch ihre wechselnde Gestalt weist daraufhin, 
daß auch die Beschaffenheit der III. Schicht für die äußere Form nicht 
ganz unwesentlich ist (Abb. 77). Da diese hier aus Nachtschatten- 
zellen besteht, so müßte eine starke Beteiligung dieser Schicht ein Zu- 
rückbleiben in der Fruchtgröße und eine mehr rundliche Form bewirken. 
Das ist auch der Fall (Abb. 77, Bild 1 und 2). Zeigen sich dagegen die 
Früchte sektorial stellenweise stärker ausgebuchtet und massiger ent- 
wickelt, so sind es immer Perikarpbezirke, die ganz oder fast ganz aus 
Tomatengewebe bestehen (Abb. 77, Bild 5, 6 und 10). Für die Beur- 
teilung der äußeren Gestalt darf aber nicht nur die Beschaffenheit des 
Perikarps betrachtet werden, auch die Plazenta kann ausschlaggebend 
sein. Schlägt diese nämlich ganz oder teilweise zur Tomate zurück, so 
bildet sie sich massiger und in der Längsrichtung stärker gestreckt aus. 
Sitzt nun darüber ein Perikarp mit starkem, allseitigen nigrum-Anteil, so 
wird die Frucht, ‘rotz der Nachtschattenbeteiligung, nicht klein und rund 
werden, sondern größer und gestreckter, je nach der Stärke des Tomaten- 
anteils an der Piazenta. (Näheres geben die Erläuterungen zu Abb. 77.) 

8. und 9. Bildung der Samenanlage und Ausgestaltung bis zur Be- 
fruchtung: Bildung und Ausgestaltung der Samenanlagen erfolgt bei allen 
vier Formen in Bezug auf die Schichtenbeteiligung gleichartig, nämlich 
in der Weise, daß das Dermatogen den Nucellus und die Integument- 
epidermis liefert. Die II. Schicht bildet den Embryosack und das In- 
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tegumentinnere. Aus der dritten Lage geht das zuleitende GefäBbündel 
hervor. 

10. Entwicklungsstörungen vom Stadium der Embryosackmutterzelle bis 
zum Embryosack: Doch erleidet der Verlauf dieses Entwicklungsganges 
in den beiden Chimären mancherlei Hemmungen oder wird sogar ganz 
unterbunden. Fast vollreife, aber keimfähige Samen können nur von 
S. tübingense erzeugt werden. Sie betragen höchstens 50% sämtlicher 
Samen. Alle proteus-Samen dagegen sind fehlgeschlagen, sofern sie nicht 
Tomatenrückschläge darstellen. Vergleichen wir nun die Zeiten des Ab- 
sterbens der Embryosackstadien an beiden Chimären miteinander, dann 
fällt auf, daß bei S. tübingense der größte Teil in der Zeit eben vor oder 
während der Reduktionsteilung kollabiert. Ein geringerer Prozentsatz 
stirbt auf dem Entwicklungsabschnitt vom primären Embryosackkern 
bis zum Achtkernstadium. Bei S. proteus liegen die Verhältnisse gerade 
umgekehrt. Ein kleinerer Teil der Embryosäcke geht während der Re- 
duktionsteilung ein. Aber der größte Teil stirbt erst als Tetrade oder 
später. Diese Unterschiede scheinen mit der jeweiligen Zusammen- 
setzung der Samenknospe aus den Zellen der beiden Eltern zusammen- 
zuhängen. Bei S. proteus bestehen Embryosackinhalt, Nucellus, Chalaza 
und Integument aus reinem Tomatengewebe. Nur der Prokambium- 
strang wird von Nachtschattenzellen aufgebaut. Für die ersten Ent- 
wicklungsphasen des Embryosackes übernimmt anscheinend der Nu- 
cellus einen Hauptanteil der Ernährung. Bei den Eltern sind seine Ele- 
mente in der Regel nach dem Tetradenstadium aufgebraucht. Während 
dieser Entwicklungszeit braucht also das Mißverhältnis zwischen Pro- 
kambium und Embryosack noch nicht so stark in die Erscheinung zu 
treten. In vielen Fällen gelingt es denn auch den Embryosackvorstadien, 
sich auf Kosten des Nucellus weiter zu entwickeln und sich durch diese 
Entwicklungsphasen hinüberzuretten. Ist aber der Nucellus verschwun- 
den, dann übernimmt das Prokambium fast! allein die Ernährung. Das 
fremde Gewebe vermag diese Aufgabe nicht voll zu erfüllen, und der 
Embryosack stirbt ab.— In den Samenanlagen von S. tiibingense bilden sich 
Embryosack, Chalaza, Prokambium und Integumentinneres aus Nacht- 
schattengewebe. Nur der Nucellus und die Integumentepidermis be- 
stehen aus Tomatenzellen. Es werden also die jungen Embryosack- 
stadien von zwei Zellenlagen artfremder Gewebe fast allseitig um- 
schlossen. Dazu ist es noch Gewebe einer Elternpflanze, deren Früchte 
viel längere Zeit zu ihrer Reifung gebrauchen, vorausgesetzt natürlich, 
daß auch die Samenanlagen der beiden Elternarten sich in ihrem Ent- 
wicklungsrhythmus entsprechend unterscheiden. Daß diese Zellen eine 
Einengung des Embryosackes einerseits und Störungen im Ernährungs- 

1 Nach Souèces (1907, S. 24) haben auch die epidermalen Integumentzellen 
ernähren de Funktion. 
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verhältnis zu ihm andererseits bewirken, ist begreiflich. Darum kolla- 
bieren die meisten der iiberhaupt absterbenden Embryosackstadien 
schon vor oder während der Reduktionsteilung, denn dann ist ja der 
Embryosack auf die Nucelluszellen besonders angewiesen. Einige Nu- 
celli durchwachsen die Mikropyle. Sie schaffen dadurch einen gréBeren 
Platz fiir den Embryosack, und dieser entgeht teilweise der Einengung 
durch die Integumentepidermis. Doch scheinen solche Nucelli samt 
ihrem Inhalte mehr oder weniger früh ebenfalls abzusterben. Es drängte 
sich die Vermutung auf, daB hier vielleicht eine veränderte Kernplasma- 
relation vorlage, die durch den Ausfall der Reduktionsteilung bedingt 
sei. Der Embryosack müßte dann diploide Chromosomenzahl seiner 
Kerne aufweisen. Damit ginge ein größeres Zellvolumen Hand in Hand. 
Die vergrößerte Zelle sucht sich Platz zu schaffen und wächst aus 
der Mikropyle hervor. Durch Feststellung der Chromosomenzahl und 
Längen- und Breitenmessungen des Embryosackes müßte eine Klärung 
zu schaffen sein. Die Chromosomenzahl konnte an den vorhandenen Ob- 
jekten nicht ermittelt werden. 

Für die Längen- und Breitenmessungen des Embryosackes wurden 
normale Stadien, solche mit vakuoligem Protoplasma und solche mit 
mehr oder weniger weit hervorgewachsenem Nucellus benutzt. Die 
Masse für die einzelnen Objekte innerhalb der verschiedenen Erschei- 
nungsweisen stimmten so stark überein, daß hier nur für die drei Fälle 
je ein typisches Beispiel angeführt werden soll. Sämtliche Objekte be- 
fanden sich im Dyadenstadium. 


Normaltypus: 
A u TU à 392 u 
mi. rare 58,8 „. 
Breite | ee ai 88,2 „ 
GE ee alas sie 544 98 ,„ 
Typus mit Vakuolen im Protoplasten: 
ee ire dau asud ne ee ee 333,6 u 
+ 7 » 88,2 „ 
Breite | UT MERE OS PTE DE 117,6 ,, 
Geman ET AT LOUE. 4) ins 107,8 ,, 
Typus mit erweiterter Mikropyle: 
Be TOR ae eee a le ae de in 333,6 u 
US ne PE Sh ee 107,8 „, 
Breite | inder Mitte . . . . : . . . : . 107,8 ,, 
| u. RE ET 78,4 „ 


Ein Vergleich der Befunde zeigt, daB das Volumen in allen Fallen un- 
gefähr gleich ist. Der Typus mit vakuoligem Protoplasma hat meistens 
ein etwas größeres Zellvolumen des Embryosackes. Sonst ist in diesen 
drei Typen die breiteste Stelle nur in verschiedener Höhe des Em- 
bryosackes gelegen. Der Typus mit erweiterter Mikropyle hat die größte 
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Breite am mikropylaren Ende und in der Mitte; der Typus mit Vakuolen 
im Protoplasten zeigt die größte Breite in der Mitte; der Normaltypus 
ist meistens chalazal am breitesten. Die Ursache für das Vorwachsen des 
Embryosackes wird wohl in einem gehemmten Wachstum des Integu- 
mentes zu suchen sein. Wird doch dieses von der Epidermis einer frem- 
den Art umschlossen, deren Fruchtentwicklung eine viel längere Zeit- 
spanne beansprucht als die des nigrum-Kernes (S. 427). Eine starke 
Kern- und Zellvergrößerung, die auf das Fehlen der Reduktionsteilung 
schließen ließe, konnte somit nicht beobachtet werden. 

Der übrigen, größeren Zahl der Samenanlagen von 8. tübingense gelingt 
es, sich weiter zu entwickeln. Einige obliterieren zwar noch unter dem 
Einfluß der fremden Nachbarschaft der Integumentepidermis. Die an- 
deren aber werden zu befruchtungsfähigen Embryosäcken. Denn sie emp- 
fangen ihre Hauptnahrung durch ein artgleiches Prokambium. Zwar sind 
die Samen in Gestalt und Größe denen von S. nigrum nicht ganz ähnlich. 
Durch die hemmenden Tomatengewebe haben sie sich nicht zur normalen 
Größe entwickeln können, auch ist eine kampylotrope Krümmung unter- 
blieben. Erst die jungen Embryonen krümmen sich ein wenig (WINKLER 
1909, Z. Bot. 1, 317). Die Nucelli der früh abgestorbenen Embryosack- 
stadien erhalten sich bei beiden Chimären oft noch recht lange, da sie nicht 
mehr von einem sich entwickelnden Embryosacke verbraucht werden. 
Welcher Art diese häufig erwähnten Ernährungsstörungen nun sind, ob 
es sich um eine langsame Vergiftung durch fremde Stoffe oder um einen 
Mangel an bestimmten Stoffen oder überhaupt um eine allgemeine Unter- 
ernährung handelt, darüber läßt sich ohne weitere Untersuchungen 
kaum etwas angeben. 

11. Fettansammlungen in der Samenanlage: Daß es wohl ziemlich 
sicher Mißverhältnisse in der Ernährung sind, dafür sprechen auch die 
starken Fettansammlungen. Spärlich finden sie sich zwar manchmal 
auch in den Zellen der Tomate, besonders in der Chalaza und der Außen- 
zone des Integumentes. Eine gewisse Neigung zur Fettbildung scheint 
also im Gewebe der Tomate zu bestehen, wenn nicht das von mir unter- 
suchte schlechte Material die Schuld daran trägt. Doch ist diese Er- 
scheinung kaum mit den großen Fettmengen in den Samenknospen der 
Chimären zu vergleichen. Beachtenswert ist vor allem auch die Fett- 
verteilung. Bei S. tübingense findet sich die Ansammlung in den Nucellus- 
zellen und zwar besonders am mikropylaren Ende. Bei S. proteus da- 
gegen erfüllt sie vor allem die chalazalen Gewebe und wird in den Nu- 
celluszellen immer spärlicher. Der Ernährungsstrang besteht in dieser 
Chimäre aus Nachtschattenzellen. Diese müssen die sonst reine Tomaten- 
samenknospe und in ihr besonders den werdenden Embryosack er- 
nähren. Hemmungen irgendwelcher ernährungsphysiologischer Art 
müssen also besonders auf dem Wege vom Prokambium zum Nucellus 
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auftreten, nämlich in der Chalaza, in der wir daher auch die stärksten 
Ölmengen finden. In den Samenanlagen von 8. tübingense aber bestehen 
der junge Embryosack und das Prokambium aus Nachtschattenzellen, 
nur der Nucellus ist Tomatengewebe. So kann die Ernährung des Em- 
bryosackes in normaler Weise erfolgen. Da aber für seinen Aufbau bis zur 
Tetrade noch die Nucelluszellen von Bedeutung sind, diese aber von der 
Tomate herrühren, so muß in ihnen und vielleicht auch im jungen Em- 
bryosacke eine etwaige Störung besonders in die Erscheinung treten. 
Das ist ja auch tatsächlich der Fall, denn die Ölkügelchen finden sich 
nur in nucellaren Zellen, am mikropylaren Ende besonders gehäuft, zu- 
weilen auch im Embryosacke selbst. Nach der Reduktionsteilung ver- 
schwindet der Nucellus und mit ihm die angesammelten Fettkügelchen. 
Aber bei S. proteus hält sich das chalazale Fett solange, bis keine Er- 
nähzung des kollabierten Embryosackes mehr zu erfolgen hat. 

12. Aufsitzen der Plazenta auf der Fruchtknotenqueruand: Nachdem 
nun die entwicklungsgeschichtlichen Vorgänge der vier untersuchten 
Formen miteinander verglichen wurden, seien noch einige morpho- 
logische Eigentümlichkeiten dem Vergleiche unterzogen. — Die Plazenta 
sitzt in den beiden Elterarten in verschiedener Weise der Fruchtknoten- 
querwand auf. Bei S. nigrum ist die ganze Querwand von der Plazenta 
bedeckt. Diese sitzt recht massiv und wenig abgesetzt daran. Bei 
S. lycopersicum wird ungefähr ein Drittel der Querwandbasis von der 
Plazenta freigelassen. Sie setzt sich durch eine Einschnürung stärker 
von ihr ab. S. tübingense ähnelt darin noch sehr dem Nachtschatten. 
Bei S. proteus hat die Plazenta fast Tomatencharakter. Der freie basale 
Teil der Fruchtknotenquerwand ist hier nicht ganz so groß und auch 
nicht so massig ausgebildet wie im reinen S. lycopersicum. Für diese 
morphologischen Eigentümlichkeiten scheint die Beschaffenheit der 
II. Schicht wiederum den entscheidenden Einfluß zu haben. Stammt 
sie vom Nachtschatten, so wird die Plazenta diesem in ihrer Form ähneln, 
rührt sie von der Tomate her, dann verhält sich die Plazenta in ihrer Aus- 
gestaltung wie die der Tomate. 

13. Verbindung des Griffelkanals mit den Fruchtknotenhöhlungen: Die 
Verbindung des Griffelkanals mit den Fruchtknotenhöhlungen ist bei 
S. nigrum sehr eng. In gewissem Zusammenhang damit scheint zu 
stehen, daß die Querwände im oberen Teile des Fruchtknotens schon 
vollkommen miteinander verwachsen sind. Bei S. lycopersicum er- 
strecken sich weite Griffelkanaläste in die Fruchtknotenhöhlungen. 
Der Griffelkanal selbst verlängert sich senkrecht nach unten, spaltet 
dadurch den apikalen Teil der Plazenta bzw. die Übergangszone von der 
Plazenta zur Querwand auf, so daß also die Querwände in dieser Region 
noch nicht miteinander verwachsen sind. Die beiden Chimären stehen in 
ihrem Verhalten zwischen ihren Elterarten oder übertreffen sie noch. 
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Dem Nachtschatten am meisten nähert sich wieder S. tübingense. Auch 
hier sind die Griffelkanalverbindungen zur Fruchtknotenhöhle recht eng. 
Aber die Querwände lassen hier durchaus noch eine Verwachsungsstelle 
erkennen. Sehr weit und offen mündet der Griffelkanal bei S. proteus 
in die Fruchtknotenhôhlungen. Seine senkrechte Verlängerung greift 
tief in die Plazenta ein, so daB die Querwände im oberen Teile des 
Knotens auf einer längeren Strecke als in der Tomate noch nicht mitein- 
ander verwachsen sind. Noch über der Verwachsungsstelle sitzt schon 
das obere Ende der Plazenta mit einigen Samenanlagen. Daher könnte 
man geneigt sein, im apikalen Teile des Fruchtknotens einen Übergang 
von der sonst zentralwinkelständigen Plazentation zur parietalen zu 
sehen. Der Grund wird wohl in einer Hemmung des vollen Entfaltens 
der Gewebe durch die viel später zur Reife gelangenden Tomatenzellen 
zu suchen sein. Sie üben wahrscheinlich eine Einengung auf die Nacht- 
schattengewebe aus, vorausgesetzt, daß schon in diesen Stadien der 
Entwicklungsrhythmus bei 8. lycopersicum langsamer ist. Selbst die eine 
Tomatenschicht von 8. tübingense vermag noch soweit eine Einengung 
auszuüben, daß die Verwachsungsränder der Karpelle sichtbar neben- 
einanderliegen. 

14. Behaarung: In der Behaarung zeigen wieder beide Eltern unter- 
schiedliches Verhalten. Die Fruchtepidermis von S. nigrum ist voll- 
kommen frei von irgendeiner Behaarung, die von S. lycopersicum weist 
ziemlich gleichmäßig Drüsen- und Deckhaare auf. Auf dem Entwick- 
lungswege bis zur Reife werden noch einige durch mechanische Ver- 
letzung abgestoBen. Die Tomatenepidermis von S. proteus verhält sich 
ähnlich, nur daß die beiden Haarformen kümmerlicher ausgebildet sind 
und sich mehr oder weniger unregelmäßig über die Fläche verteilen, viel- 
leicht durch die wechselnde Beteiligung der darunterliegenden 
III. Schicht beeinfluBt!. Auch die lycopersicum-Epidermis von 8. tübin- 
gense vermag im frühen Fruchtknotenstadium beide Haarformen, wenn 
auch in geringerer Größe, hervorzubringen. Die Drüsenhaare verschwin- 
den bald. Auch neue Deckhaare werden später nicht mehr gebildet. 
Es scheint sich also nur ein einmaliger, bald wieder verschwindender 
Impuls zur Haarbildung geltend zu machen. Doch erhalten sich manche 
Haare, teils in vertrocknetem Zustande, bis zur Fruchtreife. Ihre leeren 
Zellen sind lufthaltig. Dadurch erklärt sich wohl, daß sie weiß auf der 
dunklen Frucht erscheinen. Um eine annähernd normale Behaarung wie 
auf der Tomate zu erzeugen, ist also nötig, daß mindestens die beiden 
äußeren Schichten Tomatengewebe sind. Demnach ist die Epidermis 


1 Dieses kann zunächst nur als Vermutung ausgesprochen werden, weil eine 
Untersuchung nicht vorgenommen werden konnte; denn die Verteilung der Haare 
war nur an grünem, lebenden Material in der Aufsicht festzustellen, die Schichten- 
beteiligung nur in Schnitten fixierten Materials zu ermitteln. 
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allein nicht befähigt, eine volle Behaarung von sich aus auszubilden, ob- 
wohl die Haare morphologisch rein epidermale Bildungen sind. Die 
III. Schicht vermag deren Ausbildung nicht mehr zu hindern. Daß trotz- 
dem S. proteus nicht so kräftige Haarformen hervorbringt wie S. lyco- 
persicum, hängt wohl damit zusammen, daß die Tomatenzellen eine viel 
längere Zeit bis zur endgültigen Reife gebrauchen, aber durch die nigrum- 
Komponente zu einem früheren Abschluß ihrer Entwicklung gezwungen 
werden. Dabei kommt die Haarausbildung, die ja normalerweise erst 
sehr spät einsetzt, nämlich nach der Befruchtung, zu kurz. 

An der tübingense-Epidermis sind noch zwei Erscheinungen zu finden, 
die keine der beiden Elternarten zeigt. Es sind das: eine oft papillöse Aus- 
gestaltung ihrer Zellen und kleine, wundkorkähnliche Höckerbildungen. 
Nun wäre es méglich, daß die Tendenzen zur Papillen- und zur Haarbildung 
einer einzigen Veranlagung entspringen oder mindestens doch in sehr naher 
Beziehung zueinander stehen. Darum ist vielleicht diese Erscheinung 
auf der Fruchthaut als ein gehemmtes Bestreben zur Haarbildung anzu- 
sehen. Wir finden auch bei der Haarbildung, daß die Subepidermale 
ein entscheidender Faktor ist. Für die Bildung der Gewebehöcker wäre 
es denkbar, daß die im Wachstum noch zurückgebliebene Tomaten- 
epidermis durch die sich ausdehnenden Nachtschattenzellen des Inneren 
stellenweise leicht eingerissen oder gezerrt wird, und daß Wundreize die 
Höckerbildung veranlassen. Zwar wurde eine Wundstelle, selbst in 
jüngsten Höckerstadien nicht gefunden. An anderen Stellen der Epi- 
dermis sieht man allerdings hin und wieder verschrumpfte und abge- 
storbene Zellen, jedoch scheinen sie hiermit nicht in unmittelbarem Zu- 
sammenhang zu stehen. 

15. Pleiomerie: Als letztes sollen noch die Erscheinungen der Viel- 
fächerigkeit der Fruchtknoten miteinander verglichen werden. Pleio- 
merie, und zwar vorwiegend Dreifächerigkeit, kommt in den Früchten 
aller untersuchten Formen vor. Bei S. nigrum konnte nur ein Fall beob- 
achtet werden. Etwas häufiger, aber trotzdem noch recht selten, fanden 
sich solche Früchte unter denen von S. tübingense. Recht häufig konnte 
Dreifächerigkeit bei S. proteus und S. lycopersicum festgestellt werden. 
In den Früchten der letzteren fanden sich zuweilen auch solche mit vier 
Fächern. Die zu Speisezwecken kultivierten Tomatenrassen zeigen aller- 
dings Pleiomerie in viel höherem Grade und größerem Prozentsatz als die 
Sorte „König Humbert, gelbfrüchtig.‘ Unsere vier untersuchten Formen 
lassen erkennen, daß mit stärkerer Tomatenbeteiligung auch die Pleio- 
merie häufiger auftritt. Auch hier wieder gibt die II. Schicht den 
Ausschlag. 
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EINE DILUVIALE FLORA VON JOHNSBACH 
BEI WARTHA (SCHLESIEN). 


Von 
P. STARK und F. OVERBECK. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. April 1932.) 


Im Jahre 1927 wurde uns durch Herrn Dr. F. ZEUNER Material einer 
pflanzenführenden Ablagerung aus einer alten Ziegeleigrube von Johns- 
bach bei Wartha zur Untersuchung übersandt. Einen kurzen Hinweis 
auf unsere Befunde hat ZEUNER bereits 1929 gegeben (27). Inzwischen 
hat das Material durch weitere Untersuchung eine Bereicherung erfahren. 


1. Der geologische Aufbau. 

Das untersuchte Profil liegt an der Glatzer Neiße. Der Tallauf zieht 
sich hier zwischen dem Eulengebirge und dem Wartha-Reichenstein- 
gebirge hin, unweit der Stelle, wo die Neiße in die Ebene hinaustritt. 
Über die speziellen geologischen Verhältnisse des Aufschlusses ent- 
nehmen wir den Ausführungen ZEUNERs (27) folgendes: 

Bei der pflanzenführenden Schicht handelt es sich um eine auf etwa 
25 m Erstreckung verfolgbare Linse humosen Sandes. ,,Das Liegende 
dieser Humusschicht ist ein hellblauer, braunfleckiger Ton, wie er in 
gleicher Weise für das Tertiär und das Präglazial des Sudetenvorlandes 
typisch ist. Ihn überlagert, durch scharfe Erosionsdiskordanz getrennt, 
ein grünlich-brauner, lehmiger Neißeschotter, dessen Gerölle zum Teil 
stark zersetzt und sogar mit dem Messer schneidbar sind. Die Basis 
dieses Schotters bildet die fragliche Linse humosen Materials. Sie ist 
an ihrer stärksten Stelle 3/, m mächtig und keilt nach den Seiten hin 
aus. Die Schotter unterlagern teilweise die Linse, an einer Stelle ist auch 
eine Verzahnung zu beobachten, so daß ihre Zugehörigkeit zu den 
Schottern und ihre Trennung vom liegenden Ton eindeutig ist. ,, Die 
Linsenform des Vorkommens, seine sandige Beschaffenheit und die 
schichtweise Einlagerung der Holzreste lassen darauf schließen, daß es 
in einem verlandenden Altwasser der Neiße entstanden ist, welches später 
unter Flußschottern begraben wurde.“ 

Über den etwa 3,5 m mächtigen zersetzten Schottern folgen rot- 
braune, frischere Neißeschotter von wesentlich geringerem Verwitte- 
rungsgrad. Dieser Schotterkomplex wird an der Hinterwand der Grube 
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von einer Grundmoräne überlagert, die nach ZEUNER der älteren Grund- 
moräne Mittelschlesiens gleichzusetzen ist (diejenige der sogenannten 
ältesten Vereisung Norddeutschlands). 

Darüber folgt schließlich eine mächtige Lage von Gehängeschutt des 
Warthaer Gebirges, die wiederum eine Linse von Neißeschottern ein- 
schließt. 

„Die schotteranalytische Untersuchung dieser Flußablagerungen er- 
gab, daß sie sämtlich unter hochariden, klimatischen Verhältnissen ent- 
standen sind, also kalten Klimaphasen mit starker mechanischer Ver- 
witterung entsprachen. Bedenkt man, daß die Grundmoräne offenbar 
der älteren im Gebiet nachweisbaren Eistransgression gleichgesetzt wer- 
den muß, so muß dieser — wenn man die liegenden rotbraunen Schotter 
in die gleiche Klimaphase wie die Moräne einbezieht — eine Zeit inten- 
siver chemischer Verwitterung vorausgegangen sein, während die oben 
erwähnte Zersetzung aller noch älteren Sedimente stattfand. Vor dieser 
Zeit einer chemischen Verwitterung, einem Interglazial also, sind die 
grünbraunen Schotter gebildet worden, an deren Basis die Humus- 
schicht liegt.“ 

ZEUNER kommt hinsichtlich der Altersgliederung des Profils zu 
folgender Deutung: 

d) Hangendster Gehängeschnitt des Jüngste Eiszeit (Wiirmeiszeitkomplex). 

Warthaer Gebirges, eine Linse von 


Neißeschottern einschließend. 
Verwitterung der liegenden Grund- Großer zeitlicher Hiatus, mehrere In- 
moräne. terglaziale. 


ec) Grundmoräne und liegende braune 
Schotter. 
Starke Zersetzung aller noch älteren 
Sedimente. 


b) Grünbraune Schotter. 
Humusschicht an der Basis der grün- 
braunen Schotter. 


Hiatus. 


a) Blaue und grüne Tone. 


Ältere Vereisung Mittelschlesiens. 


Interglazial. 


Glaziale Klimaphase. 
Ausklingende wärmere Klimaphase. 


Hiatus. 


Präglaziale und tertiäre Gebirgsschutt- 
bildungen in einem Klima mit che- 
mischer Verwitterung. 


Die Frage, ob die pflanzenführenden Schichten, die also jedenfalls 


als altdiluvial anzusprechen sind, an den Beginn des Diluviums über- 
haupt gestellt werden müssen, oder ob sie einem früheren Interglazial 
angehören, läßt sich vorderhand noch nicht entscheiden. ZEUNER stellt 
darüber weitere Untersuchungen in Aussicht. 
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2. Die makroskopischen Pflanzenfunde. 

Etwa an der stärksten Stelle der pflanzenführenden Schicht wurde 
ein Profil entnommen, dessen einzelne Handproben von unten nach 
oben mit Nr. 1—11 bezeichnet sind: 

Probe 11 (0—5 cm) gelber sandiger Lehm, pflanzenfrei. 
— i si 
om ss 19.) Hauptmasse feiner grauer Sand, feinere Gerölle beigemengt. 
» 80 28,,) 


” 7( 35 ” ) é 2 Fan. 
= 6( 42,,) ziemlich grobkiesiger Sand. 

” S( Mu) A 

PR a = ” | feiner grauer Sand, mit gréberem und feinerem Kies ver- 
RON D) TS 

be 1( 80,, ) sandiger Ton mit kleinen Geröllen und eingesprengten 


ockerfarbigen Klumpen. 


Die oberste und die unterste Probe, offenbar schon in die hangenden 
und liegenden Schichten übergreifend, waren fossilfrei; auch die Probe 10 
enthielt keine erkennbaren Pflanzenreste. Aus dem übrigen Material 
ließen sich folgende Fossilien ausschlämmen !: 


Pinus spec. 11 Samen, einige mit gut erhaltenem Flügel, mehrere 
Probe 8, 7, 6, 5, 4, 3 kleine Holzstücke. 
Picea excelsa 33 Samen ohne Flügel; zahlreiche Nadeln, mehrere 


Probe 9, 8, 7,6,5/4,3,2 Holzstücke, darunter kleine Zweige mit Nadel- 
stielen und Endknospen. 


Larix spec. 3 Zweigstiicke mit Kurztrieben, auBerdem 3 Nadeln. 
Probe 2 

Juniperus spec. 5 entrindete, bis 8 mm starke Aststiicke. 
Probe 9, 7, 3, 2 

Potamogeton spec. 1 schlecht erhaltenes NüBchen. 
Probe 8 

Sparganium cf. minimum 6 Steinkerne von 2—2,5 mm Länge, basalwärts kon- 
Probe 5/4 kav konisch verjüngt und in dieser Form Sp. mini- 


mum durchaus ähnlich. — Zirkumpolar, Nord- und 
Mitteleuropa, bis ins Mediterrangebiet reichend. 


Sparganium spec. 4 Steinkerne von 2—2,4 mm Länge, in der Form 


Probe 5/4 ziemlich variabel und kaum der vorigen Art zuzu- 
ordnen. 
Carex pseudocyperus 1 Früchtchen mit gut erhaltenem Utriculus. Kosmo- 
Probe 8 polit, in Europa bis zum 62. Grad. 
Carex sect. carex 20 Innenfrüchtchen. 
Probe 9, 8, 7, 5/4, 3 
Carex sect. vignea 1 Innenfrüchtchen. 
Probe 8 


1 Bei der Bestimmung von Samen und Früchten erfreuten wir uns der Hilfe 
von Herrn Dr. Frrsas. 


Planta Bd. 17. 29 
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Betula cf. 1 geflügeltes Früchtchen. In Europa vom Nordkap 
Probe 5/4, 3 (71°) bis zum SiidfuB der Alpen und Karpathen, 

nördl. Asien. 

Betula spec. 22 NüBchen ohne Flügel. 
Probe 8, 5/4, 3 

Alnus spec. 8 Früchtchen. 
Probe 8, 6, 5/4, 3 

Rumez maritimus 3 Früchtchen. Kosmopolit, gemäBigte und subtropi- 
Probe 5/4 sche Regionen. 

Ranunculus spec. u. cf. 15 NüBchen von 2,2—2,7 mm Lange, zum Teil schei- 

acer nen sie mit denen von R. acer überein zu stimmen. 

Probe 9, 8, 7, 5/4, 3 

Batrachium spec. 8 nicht näher bestimmbare Nüßchen. 
Probe 5/4, 3 

Rubus idaeus 34 Steinkerne. Zirkumpolar, in der subarktischen und 


Probe 9, 8, 7, 6, 5/4 


kühleren gemäßigten Zone allgemein verbreitet, im 
südlicheren Verbreitungsgebiet montan. 


Oenanthe aquatica 3 Teilfriichtchen. Eurosibirisch, bis 60° 20’. 
Probe 7 

Solanum dulcamara 1 Same. In Europa bis 66° 10’, Westasien, Nord- 
Probe 8 afrika. 


Sambucus racemosa oder 
8. ebulus 
Probe 8 


3 stark beschädigte Steinkerne, deren urspriingliche 
Lange nicht mehr festzustellen war. Das Endokarp 
zeigt nach Zertrümmern durch Druck unter dem 
Deckglas die palissadenartige Schicht von Sklerei- 
den mit spaltenförmigem verzweigtem Lumen. Die 
unter den Sklereiden in Längsrichtung des Stein- 
kerns verlaufenden Fasern waren weniger gut er- 
halten, aber in der Flächenansicht noch erkennbar. 
Da die Runzeln der Steine für S. nigra bei weitem 
nicht grob genug erschienen, kommen S. racemosa 
oder 8. ebulus in Frage. — S. racemosa: Mittel- und 
Südeuropa, Bergwälder. — 8. ebulus: von Süd- 
schweden durch ganz Mitteleuropa, Südeuropa bis 
Nordafrika. 


Weitere Pflanzenreste, zum Teil in angekohltem Zustand, hat Herr 
Dr. ZEUNER an Ort und Stelle aufgesammelt und uns zur Bestimmung 
übergeben. Es handelte sich um: 

Holz von Pinus spec., häufig, 

Holz von Picea, sehr häufig, 

Zapfen von Picea excelsa in sehr charakteristischer Ausprägung, 
19 Stück, zumeist voll ausgewachsen, 

Holz von Juniperus spec., häufig. 

Nach den Angaben von Herrn Dr. ZEUNER waren alle diese Reste 


ziemlich wahllos über das ganze Profil verteilt. Wenn sich also eine 
Zuordnung zu bestimmten Horizonten nicht angeben läßt, so fällt das 
um so weniger in die Wagschale, als ja auch die Makroanalyse unseres 
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Profils eine Erstreckung der genannten Arten über die ganze Mächtig- 
keit der pflanzenführenden Schicht ergab. 


8. Die pollenanalytische Untersuchung. 
Die mikroskopische Untersuchung erstreckt sich auf 13 Proben, die 
von Herrn Dr. ZEUNER durchnumeriert und äquidistant aus der humo- 
sen Linse entnommen waren. Das ganze Diagramm (Abb. 1) steht im 
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Abb. 1. 


Zeichen der Nadelhôlzer, wobei in der untersten Probe nur Pinus und 
Picea enthalten sind. Schon von Probe 2 an bereichern neben der Birke 
die Erle und die Tanne das Bild; in Probe 4 tritt die Eiche hinzu, darauf 
die Hasel, die Buche, die Linde und die Ulme. Die Tanne erreicht als 
Maximalwert 6% und die durch vier Proben fortlaufende Buche 2%. 
Auffallend ist die Zuriickhaltung der Eichenmischwaldkomponenten, 


29* 
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von denen die Eiche es nicht über 1,8%, die Linde nicht über 1,2% 
bringt und die Ulme überhaupt nur in einem einzigen Pollenkorn vor- 
handen ist. SchlieBlich muB als auffallend das gänzliche Fehlen von 
Carpinus hervorgehoben werden. 

Insgesamt erscheint der Aufbau des Diagramms durchaus gesetz- 
mäßig, indem also ein mittlerer Entwicklungsabschnitt, in dem die Be- 
teiligung von anspruchsvolleren Gehölzen hervortritt, nach oben und 
nach unten von Proben mit sehr verarmten Pollenspektren begrenzt 
wird. 

Hinsichtlich des Kiefernpollens sei hier noch die Frage der Art- 
zugehörigkeit angeschnitten. STARK (18) hatte als erster den Versuch 
unternommen, durch variationsstatistische Messungen der Pollengröße 
eine Unterscheidung von Pinus silvestris und Pinus montana durch- 
zuführen. Nach Starks Messungen an rezentem Material hatte sich der 
Bergföhrenpollen als größer erwiesen als der der Waldkiefer. Seit- 








Tabelle 1. 
Nr. | 2i | Pe | Ab | Fag | Al | Be | Qu | m | Wt |emw| Co | Potten 
12 | 62,0) 36,6) — — 1,3} — — — _ — — 150 
11 | 72,7| 24,0} — _ 2,6| — 0,7 | — _ 0,7 | — 150 
10 | 37,3] 53,3! 4,0 | 2,0 2,0! 0,7 | 0,7 | — _ 0,7 | 0,7 | 151 
9 | 47,3] 29,0} 4,2 | 1,2 | 12,7] 1,8 | 1,8 | 1,2 | 0,6 | 3,6 | 0,6 | 165 
8 | 48,0] 23,3| 4,0 | 2,0 | 20,7| 1,3 | — 0,7 | — 0,7 | — 150 
7 1480| 28,7| 4,0 | 1,3 | 14,0) 2,7 | 1,3 | — — 1,3 | 2,0 | 153 
6 | 42,0 32,0! 2,6 | — |17,3| 5,3 | 0,7 | — — 0,7 | 1,3 | 152 
5 | 60,0] 30,0] 6,0 | — 2,6| 0,7 | 0,7 | — — 0,7 | — 150 
4 | 59,0! 32,0} 5,0 | — LO! 2,0; 1,0 | — —_ 10; — 100 
3 | 81,0] 14,0] 40; — 10; — = = — — — 100 
2 | 66,0; 27,0} 3,0 | — 10; 3,0 | — — _ — _ 100 
1 | 86,0| 14,0] — — — = — — a — a 50 






































1 Entsprechend den reichlichen makroskopischen Funden von Juniperus und 
dem allerdings vereinzelten Fund von Larix hätte man vielleicht den Pollen 
dieser Gattungen in unserem Diagramm erwarten dürfen. Als wir 1927 unsere 
Pollenzählung ausführten, haben wir auf Wacholder- und Lärchenpollen kein be- 
sonderes Augenmerk gehabt. Ob er der Ablagerung von Johnsbach wirklich fehlt, 
läßt sich daher nicht sagen. Pollen von Juniperus comm. ist inzwischen für ver- 
schiedene polnische Interglaziale angeführt worden. Bei Schilling in Posen ver- 
zeichnet SzZAFER (23) für die abschließende Kiefernphase des Interglazials ,,Maso- 
vien I“ his 1,9% Wacholderpollen. Ebenso führt Szarer Pollen von Juniperus für 
Zydowszcyzna bei Grodno, wiederum in einer kalt getönten Interglazialphase, 
an (20). — Auch Lariz-Pollen wird in interglazialen Ablagerungen genannt (Ha- 
marnia, und zwar nur bis 4% trotz massenhaften makroskopischen Funden! 
SZAFER, 21). Vgl. im übrigen die Ausführungen von FıRBas (5, 6), der in lärchen- 
reichen Schichten ebenfalls nur in geringen Prozenten (bis 3,3%) Larix-Pollen 
feststellen konnte. 
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dem sind variationsstatistische Pollenmessungen — teils an rezen- 
tem, teils an subfossilem Material — auch von verschiedenen anderen 
Autoren ausgeführt worden (OvERBECK 13, SPINNER 17, BERTSCH 1, 
RupoLrH 16, FURRER 7, HÜRMANXN 10, ToLpa 23a, TYMRAKIEWICZ 24, 
Por 15, Litp110a, SCHAAF 16a). Für subfossile Pollen aus Moorschichten 
haben sich dabei im Einzelfall, wie schon bei STARK, durchaus gesetz - 
mäßige Verschiebungen der Pollengröße durch verschiedene stratigra- 
phische Horizonte ergeben. STARK sowie auch BERTSCH und OVERBECK 
haben dabei je nach der Gipfellage ihrer Variationskurven auf Pinus 
silvestris oder Pinus montana oder auf eine Beteiligung beider ge- 
schlossen. - 

Nach dem heutigen Stand des Problems scheint sich die Frage der 
variationsstatistischen Artdiagnose indessen wesentlich komplizierter 
zu gestalten. Je mehr Erfahrungen über die Größenvariation von rezen- 
tem Material die letzten Jahre gebracht haben (Hörmann 10, TYMRAKIE- 
wıcz 24), um so deutlicher zeigt sich, daß die Größenverhältnisse des 
Pollens für die einzelne Art keineswegs so scharf umrissen sind, wie man 
früher annahm. 

In Tabelle 2 sind die Messungsergebnisse verschiedener Autoren ein- 
getragen. Danach kann der Gipfel der Variationskurve für Pinus sil- 
vestris bei 54 u liegen (STARK, Nr. 2, Tabelle 2), kann aber auch, wie 
TYMRAKIEWICZ für aus Siebenbürgen stammendes Material angibt, auf 
75 u fallen (Nr.8, Tabelle 2). Für Pinus montana variieren die an- 
geführten Gipfelwerte zwischen 59,8 u (FURRER) und 75 u (TYMRa- 
KIEWICZ). Auch die Spezialuntersuchung der verschiedenen Varietäten 
von Pinus montana zeigt, daß für Pinus mughus und Pinus pumilio 
wieder jeweils ein erheblicher Spielraum für die Gipfellage vorhanden ist. 

Es ist gar keine Frage, daß der Ausfall der Variationskurven zum 
Teil abhängig ist von der Vorbehandlung des Pollenmaterials vor der 
Messung. Darauf haben schon RupoLra (16) und auch Hörmann (10) 
hingewiesen. Und da über die Vorbehandlung, die offenbar von den 
einzelnen Autoren nicht gleichartig vorgenommen wurde, nähere An- 
gaben meist fehlen, so ist in diesem Punkte das vorliegende Zahlen- 
material nicht sicher vergleichbar. Wie weit ferner die allgemeinen 
Wuchsbedingungen von Einfluß auf die Pollengröße sind, läßt sich auch 
noch nicht sagen. HöRMANN hebt ein Parallelgehen von Pollengröße und 
Nadelgröße hervor. Jedenfalls scheint die Herkunft des Materials, die 
Zugehörigkeit zu verschiedenen Rassen, eben auch bei P. silvestris, die 
wesentlichste Rolle zu spielen!. Einen besonderen Hinweis auf die Be- 
deutung der Rassenzugehörigkeit geben uns zur Zeit im Botanischen 
Institut Frankfurt a.M. von Herrn S. ROTHBSCHILD vorgenommene Pollen- 


1 Vgl. auch die Anschauungen von Gams (7a) über die Bastardnatur unserer 
Kiefern, ferner von Lüpı (10a). 
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Tabelle 2. Variationsstatistische Messungen über die Größe von rezenten Pinus-Pollen. 
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Mittel- 





































































art Autor Herkunft des Materials | breite | wert | Gipfel | Pollen- 
u u “u za 
1.| DoxrurowskY u. unbekannt 48—65 _ — 
KupRJascHow 
2. ARK Vollmatinger Ried, — 53,7 | 54,0 100 
Bodensee 
3. HÔôRMANN Hilmteichwald 46—62 | 54,0 | 54,0 | 200 
silvestris \4. STARK Mindelsee _ 55,7 | 54,0 | 100 
5. HôRMANN Brixen 46—70 59,0 | 58,0 100 
6. Derselbe 5 verschied. Stand-| 46—74 | 62,0 | 62,0 | 1500 
orte in Osterreich 
7.| TYMRAKIEWICZ Polen _ 65,5 | — 1000 
8. Derselbe Siebenbürgen — — 75! | 1000 
1. FURRER Schweizer Jura 52—70 | 60,7 | 59,8 82 
2. STARK |Hinterzartener Moor!46,8—70,4| 59,9 | 61,2 200 
Schwarzwald 
L 3.| DoKTURowsKY u. unbekannt 60—70 | 65 — — 
Pinus KUDRJASCHOW 
montana |4. BERTSCH Federseegebiet. _ 65,2 | — = 
Oberflächenprobe in 
P. montana Bestand 
5. STARK Botanischer Garten | 54—75,7| 67,3 | 68,4 400 
Freiburg 
v. mughus 6. HÔÜRMANN 8 Standorte 50— ca.78/60—63| 62,0 | 2300 
v. mughus 7. Derselbe Bleiburg 54—74 | 65 68 200 
v.mughus 8. pe 2 parer Öster- | 54-82 |69—71| 70 500 
reic 
v. mughus 9.| TYMRAKIEWICZ unbekannt — 75 1000 
v. pumilio 10. HÖöRMANN ae - Göppert- | 50—70 | 60 62 200 
ain 
v. pumilio 11. Derselbe 7 Standorte, Oster-| 50—78 |64—66| 68 1900 
reich u. Deutschland) 
v. uncina. 12. és anie 54—78 66 68 200 
v. uligino. 13. ds 4 Standorte in 50—78 |63—64| 62 1100 
Osterreich 
v. rostrata 14. Lüpı 6 Standorte (Berner| 54—79 67 _ — 
Oberland, Wallis, 
Siidjura, Gavarnie) 
1. FURRER Schweizer Jura 60—83 | 70 70,2 78 
2. HÔRMANN Frauenalpe 58—78 | 71 74 200 
3.| DoKkTUROWSKY unbekannt 60—84 | 72 — — 
; 4. H6RMANN Sümpfe der Frauen-| 62—82 | 73 74 200 
Pinus | alpe 
cembra }5.|Srarx u. OvERBECK| Botanischer Garten |62,1—89,9| 75,4 | 74,9 | 200 
Breslau 
6. Dieselben Karpathen (Herbar) |62,1- 91,2| 76,7 | 76 400 
7. Alpen (Herbar) 168,5—98,2| 81,5 | 81,3 200 
8.| TYMRAKIEWICZ unbekannt — 
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messungen von subrezentem Material aus der Rhein-Mainebene. Der hier 
angetroffene Pinus silvestris-Pollen zeichnet sich durch eine besondere 
GrôBe aus, worin offenbar ein Merkmal der sogenannten Darmstädter 
Kiefer zu erblicken ist, deren besondere Rasseneigentümlichkeiten von 
Müxcx (12) eingehend beschrieben wurden (siidwestdeutsche Tieflands- 
kiefer. Pinus silvestris superrhenana SCHOTT). 

Zur Zeit ist also, bei dem Durcheinandergreifen der Variationskurven 
von Pinus silvestris und Pinus montana, ein sicheres Urteil iiber die 
Artzugehörigkeit der fossilen Pollen nicht zu geben. Immerhin läßt sich 
aber auch heute annehmen, wenn in einem Moorprofil eine gesetzmäßige 
Verschiebung der Pollengröße zu beobachten ist, daß im Laufe der Ent- 
wicklung eine Kiefernart oder Rasse von einer anderen abgelöst ist, oder 
daß sich deren Mengenanteile verschoben haben. Wenn aber einmal ein 
größeres Erfahrungsmaterial über die verschiedensten Standorte unter 
Berücksichtigung der Rassefrage vorliegen wird, mag auch die Variations- 
statistik der fossilen Pollen zu weiteren Schlußfolgerungen führen können. 
Das Sammeln aller Daten kann bis dahin nur erwünscht sein, deshalb 
sollen die Befunde über den Pinus-Pollen von Johnsbach hier mitgetilt 
werden. 

Die Ergebnisse sind durch die Kurven der Abb. 2 niedergelegt. Es 
wurden Größendifferenzen von 2,14 u zu je einer Variationsklasse ver- 
einigt. Die Proben waren mit Kalilauge aufgekocht und mit Glycerin 
versetzt!. Untersucht wurden aus unserem Profil die Proben 3 (200 
Pollen), 6 (300 Pollen), 11 (200 Pollen) und 12 (200 Pollen). In allen 
vier Variationskurven treten mit aller Deutlichkeit zwei Gipfel in Er- 
scheinung, die anzeigen, daß das Pollenmaterial nicht einheitlicher Her- 
kunft ist. 

Wir haben es mit einer kleinpolligen Kiefer zu tun, deren Gipfel bei 
53,5 u liegt, und mit einer großpolligen, die ihren Gipfelwert bei 64,2 u 
besitzt. Sehen wir uns die Kurven genauer an, so fällt in den Proben 
6 und 12 noch ein dritter Gipfel bei 74,9 u auf. Diese letzte Gipfellage 
stimmt ausgezeichnet mit dem von H6RMANN (10) angegebenen Gipfel- 
wert von Pinus cembra überein (Tabelle 2, Nr. 2, 4), ebenfalls mit dem 
von uns selber an Pinus cembra festgestellten Wert aus dem Botani- 
schen Garten zu Breslau (Abb. 2 und Tabelle 2, Nr. 5). Im übrigen zeigt 
aber die Tabelle 2, daB auch für Pinus cembra die Variationskurven 
keineswegs einheitlich sind. Von uns gemessenes, aus den Karpathen 
und den Alpen stammendes Herbarmaterial zeigt Gipfelwerte von 76 u 
bzw. 81 u (Tabelle 2, Nr.6, 7). TYMRAKIEWICZ gibt sogar 87,5 y an. 

Trotz der Tatsache, daß der von TyMRAKIEWICZ für die Sieben- 
bürgener Waldkiefer und für Pinus mughus angeführte Wert von 75 u 

1 Die gleiche Vorbehandlung gilt auch für das von uns untersuchte rezente 
Pollenmaterial von Pinus cembra. 
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in den Gipfelbereich von Pinus cembra einschneidet, möchten wir aber 
in diesem Fall nicht anstehen, in unseren Kurven die Beteiligung von 
Pinus cembra anzunehmen. Denn abgesehen von den Größenmaßen ist 
der Arvenpollen auch habituell durch besondere Merkmale gekenn- 
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Abb. 2. 


zeichnet (FURRER 7, FIRBAS 4, HÜRMANN 10, GERASSIMOV 8). Dadurch, 
daB bei der Arve die Luftsäcke nicht so scharf gegen den Grundkürper 
abgesetzt sind, so daB ein mehr picea-artiger Charakter erzeugt wird, 
haben wir in vielen Fallen schon rein nach der Pollengestalt auf Pinus 
cembra geschlossen. Es kann deshalb kein Zweifel bestehen, daB die 
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in den dritten Gipfelbereich fallenden Pollenkérner zu dieser Art ge- 
hören. 

Verfolgt man den Mengenanteil der Arve in den einzelnen Horizonten 
unseres Profils, so ist bemerkenswert, daß gerade in der obersten Probe 
(Nr. 12) Pinus cembra die kräftigste Vertretung besitzt. Hierin ist wohl 
ein besonderer Hinweis auf das Ungünstigerwerden des Klimas und das 
Heranrücken eines Glazials zu sehen. 

Für das Diluvium wird der Pollen von Pinus cembra im übrigen von 
FrrBas für die Schieferkohlen des Inntals (Ampaß 718 m und Hopf- 
garten 750 m) angeführt. Arvenpollen findet sich hier in allen Schicht- 
lagen eingestreut, und zwar bis zu 10% ansteigend. In den Blätter- 
kohlen von Uznach macht der Arvenpollen nach Dvsoıs (3) sogar mehr 
als die Hälfte aller gefundenen Pollenkörner aus. 

Angeregt durch die Beobachtungen von FiRBAs (4) über die Größe 
der Fichtenpollen in den interglazialen Schieferkohlen des Inntals haben 
wir auch dem Picea-Pollen von Johnsbach besondere Aufmerksamkeit 
zugewandt. Schon C. A. WEBER (25) war es aufgefallen, daß die Pollen- 
körner seiner Picea omoricoides im allgemeinen kleiner sind als diejenigen 
von Picea excelsa. FIRBAS traf nun unter den Fichtenpollen des Grafen- 
weggrabens bei Hopfgarten einen bedeutenden Prozentsatz von auf- 
fallend kleinen Picea-Pollen. Die Annahme war naheliegend, daß es 
sich hier um ein Gemisch von Picea excelsa und Picea omoricoides han- 
deln könne. Um diese Frage zu klären, hat FIRBAS variationsstatistische 
Messungen an Picea excelsa, Picea obovata und Picea omorica angestellt. 
Gemessen wurde die Höhe der Luftsäcke an der Ansatzstelle. Es ergab 
sich, daß sowohl für Picea excelsa wie für Picea obovata (rezentes und 
postglaziales Material) der häufigste Wert bei 65—70 u liegt und daß 
das Minimum 47 u, das Maximum 85 u beträgt. Für Picea omorica da- 
gegen (rezentes Material) lagen alle Werte wesentlich niedriger: Die 
häufigsten Werte fanden sich zwischen 42—52 u, die ganze Variations- 
breite reicht von 33—70 u. Die Variationskurve des interglazialen 
Materials vom Grafenweggraben fiel nun zwar mit ihrem Maximum mit 
jenem von Picea excelsa zusammen, griff aber mit dem linken Ast weit 
darüber hinaus in den Bereich von Picea omorica. FiRBAS schloß daher 
auf eine Summationskurve, die einerseits durch Picea excelsa gebildet 


1 Szarer (21) führt variationsstatistische Messungen von Pinus-Pollen für 
das Interglazial von Hamarnia bei Jaroslau an. Es handelt sich dabei um Varia- 
tionskurven, deren Bereich in einem Fall von 46,8 u bis 90 u reicht! Der Folge- 
rung SZAFERS, daß es sich um eine Sammelkurve von Pinus silvestris, P. tana 
und P. cembra handelt, sind die oben angeführten Bedenken entgegen zu halten. 
Allerdings fügt sich das Vorhandensein der für P. cembra angesprochenen Pollen 
gerade in der kühl getönten Anfangsphase des Diagramms von Hamarnia (nur 
Lärche, Kiefer, Birke, Weide) gut in das allgemeine klimatische Bild ein. Ein 
Hinweis auf die Arven-Diagnose auf Grund gestaltlicher Merkmale fehlt aber. 
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wurde, andererseits durch eine Fichte mit kleinerem Pollen, der darin 
mit Picea omorica übereinstimmt und wahrscheinlich der Picea omori- 
coides WEBER nahe stand. 

Zu ganz ähnlichen Ergebnissen ge- 
langten wir nun bei unseren Fichten- 
kurven von Johnsbach. Eine Varia- 
tionskurve von 146 Pollenkörnern aus 
der Probe 4 unseres Profils ist in Ab- 
bild. 3 dargestellt. Legt man die Daten 
von FIRBAS zugrunde, dann wäre für 
Picea excelsa der Gipfel zwischen den 
Größenklassen 30,5 und 32,5 unserer 
Darstellung (Abb. 3) zu suchen, während 
der Gipfel für Picea omoricoides zwischen 
PRE: à von 146 Pollen Klasse 20,5 und 24,5 zu erwarten wäre. 
von Picea aus Probe4. Gemessenwurde Tatsächlich aber finden wir einen Gip- 
rn =a an der Ansatz- £2) der zwischen beide Arten fällt und 

in der Richtung nach Picea omoricoides 
in ausgeprägter Weise verschoben ist. Wir diirfen also aus unserer 
Sammelkurve eine Beteiligung von Picea excelsa und einer Fichte aus der 
omorica-Gruppe herauslesen. 
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4. Bemerkungen zum Vegetations- und Klimacharakter der Flora 
von Johnsbach. 
In folgendem seien zunächst die aufgefundenen Fossilien zusammen- 


gestellt : 
(F = Samen oder Friichte, H = vegetative Reste, P = Pollen) 
Wasserpflanzen Pflanzen der Röhricht- und Seggen- 

1. Potamogeton spec. ...... F gesellschaften 

2. Sparganium cf. minimum . . . F 5. Carex pseudocyperus . . . . F 

3. Sparganium spec. . . . . . . F CRE. … + - F 

4. Batrachium spec. . . . . . . F 7. Rumex maritimus. . . . . . F 
8. Ranunculus spec.. . . . . . F 
9. Oenanthe aquatica. . . . . . F 
10. Solanum dulcamara . . . . . F 

Pflanzen von W aldgesellschaften 

11. Pinus spec. . . . . . . A EB. . , . . …. : F, P 

12. Pinus cembra . . . . . P 21. Corylus avellana . . . . P 

13. Picea excelaa. ..... F, H, P 22. Fagus silvatica. . . . . P 

14. Picea cf. omoricoides. . . P 23. Quercus spec.. . . . . . P 

15. Abies alba . . . . . . . P u FT P 

16. Larizspec.. . . . . . . H 25. Rubus idaeus. . . . . . F 

17. Juniperus spec... . . . H DE, « 6 cree s > 

27. 
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Bei der Frage, unter welchen klimatischen Verhältnissen die Flora 
von Johnsbach entstanden ist, wäre zunächst an die Möglichkeit zu 
denken, daß ein mehr oder weniger erheblicher Teil der Pflanzenreste 
von höheren Gebirgslagen durch den Lauf der Neiße herabgeschwemmt 
sein kann. Gerade bei den zahlreichen Holzresten der Coniferen liegt 
diese Lesart nahe. Außerdem ist das Einbettungsmaterial einer Fossili- 
sation wohl nicht sehr günstig gewesen, so daß die relativ geringe Zahl 
der ermittelten Makrofossilien, denen sämtlich ein ziemlich weiter Spiel- 
raum ihrer klimatischen Ansprüche zukommt, nur einen recht losen 
Anhalt über den Charakter der Flora an unserem etwa 260 m hoch ge- 
legenen Standort geben kann. Immerhin ist zu bemerken, daß der Arten- 
liste alle solchen Formen fehlen, die in Interglazialfloren auf höhere 
klimatische Ansprüche hinweisen. Weiter führt uns die Beurteilung der 
pollenanalytischen Befunde. 

Das Pollendiagramm wird von oben wie von unten von Spektren 
eingefaßt, die im Gegensatz zu den mittleren Diagrammlagen nur Picea 
und Pinus enthalten. Für die unterste Probe, deren Pcllen nur äußerst 
spärlich und schlecht erhalten waren, möchten wir aber das ausschließ- 
liche Vorhandensein von Kiefer und Fichte auf Kosten selektiver Pollen- 
zersetzung setzen und nicht etwa darin den ersten Aufmarsch des Waldes 
nach einer vorhergehenden Glazialzeit erblicken. Auch der Umstand, 
daß bereits in der zweituntersten Probe die Tanne erscheint, würde da- 
gegen sprechen, die Basis des Profils an den Anfang eines Interglazials 
zu verlegen. Die geologische Beurteilung der Fundschicht, ihr zum Teil 
ziemlich grobsandig-kiesiges Material und die offenkundige Zugehörig- 
keit zu den Schottern machen es wahrscheinlich, daß die ganze pflanzen- 
führende Schicht in relativ kurzer Zeit abgesetzt wurde. Es muß sich 
dabei insgesamt um eine kühl getönte Phase gehandelt haben, in der 
unser Gebiet innerhalb der Fichtenstufe gelegen haben wird. Wenn wir 
bei dem durchgehenden Primat der Nadelhölzer verschiedene Wald- 
phasen abgliedern, so sind es die folgenden: 

1. Kiefern-Fichtenzeit mit nennenswerter Beteiligung der Tanne. 
An Laubhölzern sind nur Birke, Erle und Eiche in spärlichen Prozenten 
vertreten (Probe 2—5). 

2. Kiefern-Fichtenzeit mit Tanne, aber auch stärkerem Hervor- 
treten von Laubhölzern (Erle bis 20,7%, Buche 2%, Eiche 1,8%, Linde 
1,2%, Ulme 0,6%, Hasel 2%, Birke bis 5,3%). 

3. Fast reine Kiefern-Fichtenzeit, alle wärmeliebenderen Gehölze 
haben das Feld geräumt. 

Nach den makroskopischen Funden wird für alle drei Perioden das 
Waldbild außerdem durch reichliches Vorkommen von Juniperus be- 
reichert. Ferner ist für die erste Periode das Vorhandensein der Lärche 
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belegt, und für die letzte Periode eine stärkere Beteiligung der Arve sehr 
wahrscheinlich gemacht. 

Der ganze hier erfaßte Entwicklungsgang stellt offenbar den Aus- 
klang eines Interglazials dar. Über einzelne Bäume seien hier noch 
einige Bemerkungen angeschlossen. 

Der diluviale Nachweis der Arve ist, soweit wir sehen, für Deutsch- 
land neu, und ihr interglaziales Vorkommen am Glatzer Gebirge fällt 
erheblich aus dem gegenwärtigen Verbreitungsareal heraus. Die nächsten 
Standorte liegen in den Alpen, den Karpathen und der Tatra. Als Baum 
der oberen Waldgrenze steigt die Arve selten unter 1500 m herunter. Die 
höchste Erhebung unserer Gegend, der Glatzer Schneeberg, ist 1134 m 
hoch, würde heute also jedenfalls unterhalb der Arvengrenze liegen. 
Der Fundplatz von Johnsbach liegt 260 m hoch. Obschon der Arven- 
pollen aus höherer Gebirgslage herzugeweht sein wird, dürfen wir doch 
nicht annehmen, daß der Pollentransport sich über sehr große Ent- 
fernungen erstreckt. Denn zweifellos lag unsere Untersuchungsstelle 
innerhalb der Fichtenstufe, und bei der starken lokalen Pollenproduktion 
der Fichte würde von weither herzugewehter, d.h. von außerhalb des 
Glatzer Gebirges kommender Arvenpollen sich kaum mehr bemerkbar 
gemacht haben. Jedenfalls müssen wir die Arve in größerer Nähe an- 
nehmen und dürfen auf eine erhebliche Depression der Baumgrenze 
gegenüber der heutigen schließen. Bezeichnenderweise erreicht die Arve 
gerade in der Schlußprobe des Diagramms, das schon unter dem Zeichen 
des hereinbrechenden Glazials steht, die höchste Vertretung. 

Diluvialer Arvenpollen ist im übrigen von FIRBAS (4) für das Inter- 
glazial des Inntals angeführt, ferner in den Blätterkohlen von Uznach 
(Dusoıs 3). Neuerdings macht auch Szarer (21) durch variations- 
statistische Messungen den Arvenpollen im Interglazial von Hamarnia 
wahrscheinlich (vgl. S.447). Für das benachbarte Polen ist die Arve 
auch durch makroskopisch erkennbare Reste belegt, und zwar zu- 
sammen mit Lärche und Bergkiefer bei Ludwinow bei Krakau (ZMUDA 
28). Andere Fundorte liegen unserem Untersuchungsgebiet ferner. 

Der Fund der Lärche fügt sich dem Charakter unserer Flora auf das 
beste ein. Das unserem Fundort am nächsten gelegene heutige Vor- 
kommen von Larix liegt im mährischen Gesenke an der böhmisch- 
schlesischen Grenze (Sudetenlärche). In polnischen Diluvialablagerungen 
ist die Lärche mehrfach gefunden worden (Olszewice, LıLpor 14; Lud- 
winow bei Krakau, LıLror 14; Schilling bei Posen, SZAFER 23; Hamarnia, 
SZAFER 21), für Deutschland ist der diluviale Lärchenfund dagegen neu. 

Wir hoben bereits hervor, daß in unserem Profil der Picea excelsa 
allem Anschein nach auch eine Fichte der omorica-Gruppe beigemengt 
ist. Die einzig sicher fundierten Belege von Picea omoricoides stammen 
aus den diluvialen Ablagerungen von Aue im Erzgebirge (WEBER 25) 
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und von Lüneburg (MÜLLER u. WEBER 11). Mit Vorbehalt können noch 
die Hôttinger Breccie (WETTSTEIN 26) und Wlodawa am Bug (Litror, 
zitiert nach SZAFER 20) genannt werden. Ferner kommt hinzu das von 
FıRBas (4) wahrscheinlich gemachte Vorkommen von Hopfgarten. Nicht 
ganz leicht ist die Frage zu beantworten, wie Picea omoricoides klimatisch 
zu bewerten ist. Würden wir uns an die Ansprüche von Picea omorica 
halten, dann würde es sich um eine ziemlich wärmebedürftige Form 
handeln (Picea omorica ist jetzt in versprengten Arealen auf dem Balkan 
beheimatet). Der Umstand indessen, daß Picea omoricoides bei Lüne- 
burg in Begleitung von Pinus montana, Betula nana, Salix cf. lapponum 
erscheint, führt WEBER zu der Vermutung, daß Picea omoricoides weniger 
wärmebedürftig ist. 

Kürzlich wurden von uns zusammen mit FrRBAs interglaziale Ab- 
lagerungen von Rinnersdorf bei Schwiebus analysiert (19), nahe der 
schlesischen Grenze, und etwa 200 km nordwestlich von Johnsbach ge- 
legen. Beim Vergleich mit Johnsbach ist hervorzuheben, daß bei Rin- 
nersdorf die Buche vollständig fehlt, und wir können dies um so sicherer 
für das ganze dort aufgedeckte Interglazial angeben, als dort eine lücken- 
lose Florenfolge vom Anfang bis zum Ende eines Interglazials erfaßt 
wurde. In nächster Nähe von Johnsbach ist ferner die Flora von In- 
gramsdorf zu nennen. Auch dort ist, bei einer reichen Laubwaldflora 
mit Linde, Eiche, Hainbuche, Feldahorn, Hasel keine Spur der Buche 
gefunden, obschon ihr Fehlen noch nicht als gesichert gelten kann, da 
keine Pollenanalysen vorliegen. Dagegen tritt die Buche reichlich auf 
in den Rinnersdorf nahe gelegenen Schichten von Schilling bei Posen, 
wie überhaupt ihre häufige Vertretung in den polnischen Interglazialen 
auffällt. Nachdem der Buchennachweis auch für Hamarnia bei Jaroslau 
(SZAFER 21) erbracht ist, wo die pflanzenführenden Schichten nach 
SZAFER dem ältesten polnischen Interglazial angehören (Sandomirien— 
Elster-Saale-Interglazial, Gams), so würde die Buche, wenn man der 
Szarerschen Gliederung des Diluviums folgt, in Polen in allen drei 
Interglazialzeiten zu Hause gewesen sein. Um so auffallender wäre dann 
die Diskrepanz zwischen so benachbarten Gebieten wie Rinnersdorf und 
Schilling und schließlich auch Johnsbach und Ingramsdorf. Wenn diese 
Erfahrungen, wie schon FiRBAs betont, auch erneut wieder auf die strati- 
graphische Bedeutung der Buche bei einer Diluvialgliederung hinweisen, 
wird eine fruchtbare Erörterung der Buchenfrage in Verbindung mit 
der Diluvialstratigraphie doch einer späteren Zeit vorbehalten bleiben 
müssen, in der erst ein größeres Erfahrungsmaterial vorliegt, als es heute 
zu Gebote steht. Nachdem die pollenanalytische Methode, als sicherster 
Indikator für das Auftreten der wichtigsten Waldbäume, in immer brei- 
terem Maße ihre Anwendung auf diluviale Ablagerungen findet, besteht 
die Hoffnung, daß diese Zeit nicht mehr ferne liegen wird. 
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Wie ich in der ersten Abhandlung dieser Beiträge zur Morphologie des 
Gynaeceums (14, S.1) einleitend hervorhob, wird in manchen an sich 
apokarpen Gynaeceen ein cönokarper Bau dadurch vorgetäuscht, daß die 
Blütenachse sich an der Bildung des Fruchtknotens beteiligt und die der 
Anlage nach selbständigen, freien Karpelle miteinander zu einem ein- 
heitlichen Körper verbindet. Es wurde das a. a. O. im einzelnen aus- 
geführt für das Gynaeceum der Hydrocharitaceen. Bei diesen werden die 
Fruchtblätter von einer becherartigen Aushöhlung der Blütenachse um- 
wachsen u.:& dadurch scheinbar zu einem unterständigen Fruchtknoten 
vereinigt. Im Zentrum dagegen bleiben sie frei, so daß die Seitenteile der 
Karpelle ähnlich wie parietale Plazenten ins Innere des Achsenbechers 
vorragen, was eben zu der unrichtigen Ansicht Veranlassung gab, es 
handle sich um ein cönokarpes Gynaeceum. Wir haben einen solchen 
Fruchtknoten‘ als ,,jalsches cönokarpes Gynaeceum‘‘ bezeichnet (14, 
S. 17). 

Einen derartigen Fail treffen wir nun auch in der mit den Hydro- 
charitaceen nächst verwandten Familie der Butomaceen an, und zwar in 
der Gattung Limnocharis HumB. et BonPL. Diese umfaßt nach BUCHENAU 
(3, S. 8) im ganzen nur zwei Arten, L. flava (L.) BUCHENAU und L. matto- 
grossensis O. KTzE., von denen die letztere aber noch ungenügend be- 
kannt ist und vielleicht auch nicht ganz sicher steht. Im folgenden ist, 
wenn kurz von Limnocharis die Rede ist, stets L. flava gemeint, die 
identisch ist mit L. Plumieri L.C. Ricu. und L. emarginata HumB. et BONPL. 

Die Beschreibung des Gynaeceums von Limnocharis in den syste- 
matischen Werken ist meist irreführend. Nach HuMBOLDT u. BONPLAND 
(7, S. 117) liegt ein apokarpes Gynaeceum vor mit zahlreichen Frucht- 
blättern, ,, tellement rapprochés les uns les autres, qu'ils paroissent n'en 
faire qu’un seul“ (ovaire). Bei BENTHAM u. Hooker (1, S. 1009) steht 
ebenfalls zu lesen: ,,ovarii carpella . . . distincta . . . compressissima, con- 
fertim verticillata et in capitulum globosum compacta”. Nach BUCHENAU 
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(3, S. 4) besitzt Limnocharis ,,zahlreiche freie, in einen Kreis gestellte 
Carpelle‘‘, von denen in der Gattungsdiagnose (3, S. 9) gesagt wird, ,,vix 
cohaerentes“. Ähnlich haben sich andere Autoren geäußert, so daß wir 
fast überall der gleichen Anschauung begegnen, daB im Bau des Gynae- 
ceums zwischen Limnocharis und Butomus volle Ubereinstimmung be- 
stehe, die Karpelle also frei seien. 

Eine Ausnahme macht nur PARLATORE (9, S. 671). Er hat erkannt, 
daß die Karpelle hier nicht etwa frei, sondern miteinander verbunden 
sind ,,4 une espèce de colonne centrale qui s’élève du sommet du torus‘, 
gleichzeitig aber auch bemerkt, daB der so entstandene Fruchtknoten 
nur „en apparence unique“ sei. Er hat damit, obwohl er keine entwick- 
lungsgeschichtlichen Untersuchungen ausgeführt hat, zweifellos das 
Richtige getroffen, wie die folgende Darstellung zeigen wird. Diese ist 
also dem Nachweis gewidmet, daß das Gynaeceum von Limnocharis, 
obwohl aus untereinander vereinigten Karpellen bestehend, dennoch apokarp 
gebaut ist. 

Was zunächst die Zahl der Fruchtblätter in der Blüte anlangt, so gehen 
die Angaben darüber auseinander. Während Butomus und Tenagocharis 
stets 6 Karpelle besitzen und bei den Arten von Hydrocleis deren Zahl 
zwischen 3 und 9 schwankt, sind sie bei Limnocharis durchweg in gréBerer 
Anzahl vorhanden. So geben BENTHAM u. Hooker (1, S. 1009), MıcHEL1 
(8, S. 89) und Bucnenav (3, S. 9) 15—20 Karpelle an, nach PARLATORE 
(9, S. 671) kommen sie ,,4 peu près au nombre de 15‘ vor, nach E1cHLER 
(4, S. 100) sind es 12—20 und nach HumBoLpr u. BONPLAND (7, 8. 117) 
gewöhnlich 18, womit auch Ronte (11, 8. 512) übereinstimmt. Ich selbst 
habe meist 14 angetroffen. Die Angabe SUESSENGUTEs (12, 8. 40), die 
auch von mir früher übernommen wurde (13, 8. 36), L. Plumieri (= L. 
flava) besitze 6 Karpelle, beruht sicher auf einem Irrtum, zumal gleich- 
zeitig für eine Varietät von L. flava (var. indica BUCHENAU) 13 Karpelle 
angeführt werden und in einer beigegebenen Abbildung (Abb. 11 /, 8. 42, 
Querschnitt durch die Blüte von L. flava) das Gynaeceum aus 13 Kar- 
pellen sich zusammensetzt. 

Die Frage, wie sich die Polygynie von Limnocharis erklärt, hat schon 
Ercuuer (4, 8. 101) aufgeworfen, konnte sie aber mangels entwicklungs- 
geschichtlicher Untersuchungen nicht beantworten. Auch die Arbeit von 
RoNTE (11, S. 512) hat keine rechte Klarheit gebracht. Es geht aus ihr 
zunächst nur hervor, daB die vor den Kronblättern gelegenen Frucht- 
blattprimordien etwas später entstehen als die den Kelchblättern super- 
ponierten. Am Vegetationspunkt bilden sich anfänglich über den Kelch- 
blattanlagen drei oder vier flache Erhebungen, ganz ähnlich wie bei 
Butomus. Während aber bei diesem aus jedem Höcker nur eine Karpell- 
anlage entsteht, bilden sich daraus bei Limnocharis deren mehrere. Das 
hängt vielleicht damit zusammen, daß der Blütenvegetationspunkt hier 
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sehr ansehnlich ist, die Karpellprimordien dagegen relativ klein sind. Sie 
haben also in groBer Zahl am Vegetationspunkt Platz. 

In Abb. 1 ist ein aus einer älteren Blütenknospe frei präpariertes 
Gynaeceum in seitlicher Ansicht dargestellt. Es zeigt eine gewisse Ähn- 
lichkeit mit einem Fruchtknoten von Papaver, besonders wegen der aus 
einer großen Zahl von Einzelnarben bestehenden Narbenkappe. Auf 
einem Querschnitt durch die fertile Region (Abb. 3 J) sieht es aus wie ein 
gefächertes cönokarpes Gynaeceum mit stark vorspringenden Lokula- 
menten, deren Seitenwände mit Samenanlagen bedeckt sind (laminale 
Plazentation). In der Narbenregion ist der Querschnitt (Abb. 3 II) da- 
durch modifiziert, daß keine Samenanlagen vorhanden sind und die 
Fruchtblätter an ihrer Außenseite wie gespalten erscheinen. Die freien 





Abb. 1. Abb. 2. 





Abb. 1. Limnocharis flava, Gynaeceum. N Narben. Vergr. 15fach. W. ScHwarz delin. — 
Abb.2. Limnocharis flava, Blütenvegetati kt (A) mit Karpellanlagen (Æ) in seinem 


Umfang. Stark vergr. 


Ränder ihrer beiden Hälften sind dicht mit kurzen Narbenpapillen 
besetzt. 

Zu einem Verständnis für die Bauverhältnisse dieses Gynaeceums ge- 
langen wir durch die Verfolgung seiner Entwicklungsgeschichte, deren 
Darstellung auf einen Vergleich mit dem Gynaeceum von Butomus ge- 
gründet sein möge. 

Die Entwicklungsgeschichte der Blüte von Butomus, insbesondere ihres 
Gynaeceums, wurde von BUCHENAU (2, S.247) und PAYER (10, Tafel 141) 
eingehend untersucht. Nach Anlegung von Perianth und Androeceum 
bildet der Blütenvegetationspunkt einen ziemlich umfangreichen stum- 
pfen Höcker von dreieckiger Umrißform, dessen drei Kanten episepal 
stehen, d. h. mit den Kronblattanlagen alternieren. Aus ihnen bilden 
sich die drei Primordien des äußeren Karpellwirtels, auf den ein zweiter, 
mit ihm alternierender innerer Kreis folgt. Wie BucHEnau bemerkt, 
eilen die drei dem äußeren Wirtel angehörigen Karpelle auch in der wei- 
Planta Bd. 17. 30 
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teren Entwicklung den inneren stets voraus, so daB sie sich durch ihre 
Größe auf den ersten Blick von ihnen unterscheiden — eine Ungleich- 
heit, die später etwas verwischt wird, aber auch in der geöffneten Blüte 
noch wahrnehmbar ist. 

Der Gipfel des Blütenvegetationspunktes wird zur Karpellbildung nicht 
aufgebraucht. Er wird zu einem die Karpelle an ihrer Basis verbindenden 
Gewebe, auf das schon GRISEBACH (6, S. 156) aufmerksam geworden ist, 
wenn er von Butomus sagt: ,,folliculi basi connexi‘‘. Auch ENGLER (5, 
S. 133) schreibt von den Butomaceae: ,,Karpelle . . . oft am Grunde ver- 
eint.‘“ Man vergleiche im übrigen den von mir dargestellten Querschnitt 
(14, S. 7, Abb. 2 J), in dem die Karpelle allerdings auch in der Peripherie 
des Gynaeceums miteinander in Verbindung stehen. Wie ein etwas höher 





Abb. 3. Limnocharis flava, Querschnitt durch ein noch nicht voll entwickeltes Gynaeceum. J fer- 
tiler Abschnitt, 17 gr Z zentrale Säule, der die Karpelle ansitzen; L mediane Leit- 
>= der "er S Samenanlagen; N die jeweils einem Karpell angehörenden Narbenschenkel. 
Die Karpelle sind seitlich nicht miteinander verwachsen, sondern nur dicht aneinander gepreßt. 
Stark vergr. 


geführter Schnitt (a. a. O., Abb. 2 V) zeigt, reicht das zentrale Achsen- 
gewebe nicht so weit nach oben wie die periphere Achsenverbindung. 

Für Limnocharis wurde die Blütenentwicklung von RONTE (11, 8. 512) 
mitgeteilt. Teilweise nahmen wir auf diese Arbeit schon Bezug. Hier 
kommt es vor allem auf das Verhalten des Blütenvegetationspunktes an, 
der auch bei dieser Pflanze eine sehr ansehnliche Kuppe meristematischen 
Gewebes darstellt (A in Abb. 2). Die Karpellanlagen (X) sitzen in seiner 
Peripherie, wie RONTE richtig bemerkt, nach dem Scheitel der Blüten- 
achse hin allmählich verlaufend, während sie sich nach der Seite der 
Staubblätter schärfer absetzen. „Bei weiterer Entwicklung platten sie 
sich etwas ab und es entstehen auf ihnen Grübchen, die Anlagen zu den 
Fruchtknotenhöhlen. Diese Einsenkungen werden immer deutlicher, in- 
dem die Umwallungen derselben weiter emporwachsen und auch weiter 
an dem Achsenscheitel hinaufgreifen. Eine Ober- und Seitenansicht zeigt 
uns jetzt die Karpelle in Form von Hufeisen‘ (Abb. 2). Ein Längsschnitt 
durch das Gynaeceum auf diesem Stadium ist in Abb. 4 / dargestellt. 
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Bis hierher herrscht im Entwicklungsgang des Gynaeceums große 
Ahnlichkeit mit Butomus. Bald jedoch macht sich eine Veränderung 
geltend, die darauf beruht, daß der Blütenvegetationspunkt (A in 
Abb. 4 J), der zur Bildung der Karpellprimordien so wenig wie bei Buto- 
mus aufgebraucht wird, sein Wachstum noch fortsetzt. Dies wurde von 
RontE übersehen, der lediglich schreibt: ,, Die Karpelle überwachsen den 
Achsenscheitel nur sehr wenig“ (a.a.O., 8. 513). Diesen Eindruck be- 
kommt man allerdings, wenn man das junge Gynaeceum von oben be- 
trachtet. Er rührt daher, daß das Achsenwachstum mit dem Karpell- 
wachstum sozusagen gleichen Schritt hält, ist also die Folge des gemein- 
samen Streckungswachstums von Achsenscheitel und Karpellanlagen. 
Schön zeigt das Abb. 4 II, ein Längsschnitt durch ein Gynaeceum, das 
wenig älter ist als das in Abb. 4 J, während in Abb. 4 IJ ein Längsschnitt 





Abb. 4. Limnocharis flava, Entwicklung des Gynaeceums in Längsschnitten. A Blütenvegetations- 

punkt; K Karpellaniagen bzw. schon weitergebildete Karpelle; H Karpellhöhlung; N Narben- 

schenkel; Z zentrale Säule, der die Karpelle ansitzen; St Stamina in der Umgebung des Gynae- 
ceums. Vergr. in J und IJ 27fach, in III 116fach. 


durch ein älteres Stadium wiedergegeben ist. Der zentrale Zapfen bei Z 
ist Achsengewebe, dem die Karpelle einseitig ansitzen. 

Zum besseren Verständnis des Gesagten mögen die Schemata der 
Abb. 5 beitragen. Abb. 5 Z entspricht in großen Zügen einem Längs- 
schnitt durch das Gynaeceum von Butomus. Die Fruchtblätter sind zum 
größten Teil frei entwickelt und über der fertilen Region griffelartig ver- 
schmälert. Oben laufen sie in zwei seitliche Lappen aus, die dicht mit 
Papillen besetzt sind und die Narben darstellen. Ein Querschnitt durch 
diese Region des Gynaeceums gewährt das in Abb. 2 J bei Trout (14, S. 7) 
festgehaltene Bild. An der Basis sitzen die Karpelle mit verbreitertem 
Grunde der Blütenachse an, die sich auch, wie bereits bemerkt, ein kurzes 
Stück zwischen sie hinein erstreckt (Z in Abb. 5 J). 

Der Bau des Gynaeceums von Limnocharis ergibt sich nun aus den 
Verhältnissen bei Butomus sehr einfach auf Grund der hypothetischen 
Zwischenform in Abb. 5 JJ. Darin ist angenommen, daß zwar die Kar- 
pelle sich großenteils frei entwickelt haben. Zugleich aber hat eine be- 
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trächtliche Streckung ihrer Basis stattgefunden, also jener Teile, die in 
Abb. 5 J zwischen x und z liegen und von vornherein Karpellen und 
Achse gemeinsam sind. In noch gesteigerter Form tritt uns dasselbe in 
Abb. 5 III entgegen, die dem empirischen Längsschnitt durch das Gynae- 
ceum von Limnocharis in Abb. 4 III entspricht. Es handelt sich also um 
eine Veränderung des Längenverhältnisses der in den Figuren der Abb. 5 
mit zy und zz bezeichneten Abschnitte der Karpelle. Bei Butomus ist xy 
lang, xz dagegen kurz. Umgekehrt verhält sich Limnocharis, d. h. es sind 
bei ihr die freien Teile der Karpellränder (xy) zugunsten einer starken 
Verlängerung der basalen Abschnitte (zz) nur kurz entwickelt, eine Ver- 
schiebung, für welche das Verhalten der Blütenachse bzw. des Blüten- 
vegetationspunktes verantwortlich zu machen ist. Mit einem ‚Übergang 
zur Synkarpie“, wie SUESSENGUTH (12, S. 40) will, hat der Bau des Gy- 
naeceums von Limnocharis jedenfalls nichts zu tun, vielmehr liegt ein 





Abb. 5. Schematisierte Längsschnitte durch das Gynaeceum von Butomus (I) und von Limno- 
charis (III), II hypothetische Zwischenform. Achsengewebe (Z) getönt. K Karpelle; H deren 
Höhlung; N Narben. Sonstige Erklärung im Text. 


echt apokarpes Gynaeceum vor, das nur infolge des starken Hervor- 
tretens der Blütenachse im Zentrum cönokarpe Struktur vortäuscht. 
Auf Grund der vorstehenden Darlegungen wird nun auch die Narben- 
bildung von Limnocharis verständlicher. Als Narben funktionieren die 
freien Endteile der Karpelle, die man leicht für deren ‚Spitzen‘‘ halten 
könnte. Dies scheint die Ansicht von BENTHAM and Hookek (1, S. 1009) 
zu sein, nach deren Darstellung die Karpelle versehen sind mit ,,apicibus 
acutis convergentibus‘‘. Gemeint sind offensichtlich die in Abb. 4 /II 
mit SS bezeichneten Hervorragungen der Karpellränder, die auch in 
Abb. 1 äußerlich wie die Spitzen der Karpelle aussehen. In Wirklichkeit 
liegen diese jedoch bei yy in Abb. 4 ZII, bleiben also unterhalb des 
Achsenrandes, von dem sie zusammen mit den Seitenteilen der Karpelle 
überwachsen werden. Es kommt auf diese Weise eine ‚Spaltung‘ der 
Karpellenden zustande (Abb. 1 und 3 JJ). Denkt man sich zudem in 
Abb. 4 III das mit Z bezeichnete zentrale Achsengewebe weg, so erhielte 
man dem Anschein nach ein ganz ähnliches Bild, wie es der Längsschnitt 
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Abb. 5 J schematisiert für Butomus darstellt, d. h. Karpelle, die oben ver- 
schmälert sind und in zwei mit Papillen besetzte Narbenlappen auslaufen. 
Tatsächlich jedoch liegen die Verhältnisse anders. Die in Abb. 4 III 
zwischen x und y befindlichen Abschnitte entsprechen nämlich den ganzen 
freien Seitenrändern der Karpelle von Butomus, nicht bloß deren Enden. 
Es bringt also bei Limnocharis der Rand der hufeisenförmigen Karpell- 
anlagen (Abb. 2) später in seinem ganzen Umfang Narbenpapillen hervor, 
während bei Butomus dazu nur die Spitzen herangezogen werden, die in 
der fertigen Blüte allein bloßliegen und für die Pollenaufnahme in Frage 
kommen. P 

Wenn wir abschlieBend die Bauverhältnisse des Gynaeceums von 
Limnocharis auf ein einfaches Schema bringen wollen, so können wir uns 
auf die Figuren der Abb. 6 beziehen. Abb. 6 I wäre der empirische Quer- 
schnitt. In Abb. 6 JI ist darin das Achsengewebe durch Punktierung 
hervorgehoben. Wir erhalten daraus Abb. 6 ///, wenn wir uns das 





iT 
Abb. 6. Schemata zur Erläuterung des Gy von Li haris. I entspricht dem empiri- 
schen Querschnitt. In IJ ist das Achsengewebe durch Punktierung hervorgehoben. In III ist das 
zentrale Achsengewebe entfernt gedacht. Die Seitenwände der Fruchtblätter sind nicht mit- 
einander verwachsen, sondern liegen bloß dicht aneinander. Samenanlagen in allen Figuren 
schraffiert. 





Achsengewebe im Zentrum des Gynaeceums entfernt denken, ein 
Vorgang, der übrigens im Verlaufe der Fruchtreife tatsächlich ein- 
zutreten scheint. PARLATORE (9, S. 671) sagt nämlich: „Les carpidies 
sont entièrement libres, car la colonne centrale s’oblitere avec le temps; 
chacune d’elles se détache des carpidies voisines et du torus, et présente 
deux faces latérales aplaties, formées par les parois presque transparen- 
tes.‘ Es dürften darauf übrigens die schon auf S. 453f. angeführten 
älteren Beschreibungen des Gynaeceums von Limnocharis beruhen. Der 
Schwund des zentralen Achsengewebes erlaubt auch die Öffnung der 
Früchte, die nach PARLATORE entgegen anders lautenden Angaben 
in einer „suture ventrale qui forme une ligne droite“ erfolgt, also auf der 
der Achse zugekehrten Seite, auf der die Karpellränder nur scheinbar 
verwachsen und in Wirklichkeit bloB durch ihre Verbindung mit der 
Blütenachse geschlossen sind. 
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ÜBER DIE PHOTODYNAMISCHE WIRKUNG DES EOSINS 
AUF DIE WURZELSPITZEN VON VICIA FABA. 


Von 
WILHELMINE PRESCHER. 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Mai 1932.) 


Einleitung. 

Die Entdeckung der ‚photodynamischen‘‘ Erscheinungen durch 
TAPPEINER (1899) und seine Mitarbeiter hatte ein wichtiges Gebiet licht- 
katalytischer Vorgänge erschlossen ; fluoreszierende Farbstoffe verschie- 
denster Art bewirken darnach ,,eine Sensibilisierung lebender und von 
Lebewesen produzierter Materie gegen Licht, die unter den gegebenen 
Bedingungen an sich nicht lichtempfindlich sind“ (Hausmann 1923, 
S.43). Das theoretische und nicht minder das medizinisch-praktische 
Interesse, das diese Entdeckung hervorrief, löste eine große Zahl von 
Untersuchungen über derartige Wirkungen auf niedere und höhere tie- 
rische Lebewesen, insbesondere auf Warmblütler einschließlich den Men- 
schen aus. Diesen Arbeiten gegenüber treten Untersuchungen an Pflan- 
zen stark in den Hintergrund. TAPPEINER und JODLBAUER selbst be- 
schränkten sich auf den Nachweis der Hemmung des Gärungsvermögens 
von Hefe und Milchsäurebakterien, sowie auf die Beeinträchtigung der 
Keimfähigkeit von Bakterien und Pilzen. Photodynamische Wirkungen 
an höheren Pflanzen wurden erstmalig von GICKLHORN (1914) studiert. 
Im allgemeinen erwiesen sich pflanzliche Zellen und Gewebe widerstands- 
fähiger, doch schien eine Beziehung zur Ausbildung der Zellmembran vor- 
handen zu sein, insofern als plasmareiche, also embryonale zartwandige 
Zellen den tierischen Objekten an Empfindlichkeit nahe kamen, während 
sich dickwandigere Zellen beträchtlich resistenter verhielten. Chloro- 
phyllführende Zellen und Gewebe sollen ebenfalls widerstandsfähiger sein 
als chlorophylifreie. Die Schädigung führt stets zu einer starken Vakuoli- 
sierung des Plasmas, das sich schließlich unter Farbstoffspeicherung von 
der Membran abhebt. Die Plasmaströmung in Elodea-Blättern und 
Nitella-Sprossen zeigt zunächst eine vorübergehende Stimulation, dann 
aber dauernden Stillstand. 
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Noack (1920) untersuchte die photodynamische Wirkung an ver- 
schiedenen niederen und höheren Pflanzen bzw. Pflanzenteilen und 
führte die Wirkung der fluoreszierenden Farbstoffe auf eine Peroxyd- 
bildung zurück. Er zeigte, daß die photodynamische Wirkung durch 
reduzierende Salze, wie Natriumsulfit, aufgehoben, durch Sauerstoffüber- 
träger aber, wie Mangansulfat, beschleunigt werden kann. Aus dem 
Wiener pflanzenphysiologischen Institut stammt eine Dissertation von 
PisKERNIK (1921), welche die Wirkung fluoreszierender Farbstoffe auf 
die Samenkeimung untersuchte. Diese Arbeit behandelt lediglich den 
äußeren Verlauf der Schädigungen und ergab, daß auf der höchsten Stufe 
der Wirkung jedes Richtungsvermögen der Wurzeln verloren geht. Sie 
werden nach 2—3 Tagen braun, gerunzelt, vielfach gekrümmt und rissig. 
Außerdem bleiben sie im Vergleich zu den Kontrollen um das Zwei- bis 
Vierfache und sogar um das Siebenfache im Längenwachstum zurück. 
Auch die Entwicklung der Stengel ist nicht normal. Bei sehr starken 
Konzentrationen zeigen die fluoreszierenden Farbstoffe auch im Dunkeln 
eine nachteilige Wirkung. 

Inzwischen hat sich das Interesse an der Erforschung der biologischen 
Strahlenwirkung und damit auch die Fragestellung dank der Erfahrun- 
gen, die man mit Radium- und Röntgenstrahlen machte, einigermaßen 
verschoben. Die zahlreichen Untersuchungen auf diesem Gebiet ergaben 
im allgemeinen übereinstimmende Resultate. Auch Radium- und Rönt- 
genstrahlen üben auf Zellen und Gewebe des Tier- und Pflanzenkörpers 
schädigende Wirkungen aus. Man konnte an den Versuchsobjekten ver- 
schiedene Grade der Sensibilität feststellen, wobei sich embryonale Ge- 
webe am empfindlichsten erwiesen. Pflanzen sind im allgemeinen resi- 
stenter als tierische Organismen. Je stärker die Dosis, desto größer sind 
naturgemäß die Schädigungen, die sich in einer Wachstumshemmung und 
einer Depression der Kernteilungsintensität äußern und zur Nekrose 
führen können. Bei geringer Dosis kann eine Erholung eintreten, doch er- 
reicht die Teilungsintensität nicht mehr den Wert normaler Wurzeln. 
Am deutlichsten tritt die Wirkung in charakteristischen Veränderungen 
der Kernteilungsfiguren (Mitosenanomalien) auf (P. Herrwıc 1911, 
KoErRNIcKE 1915, Komuro 1922, ALBERTI u. POLITZER 1923, PEKAREK 
1927, Bersa 1927, JÜNGLING u. LANGENDORF 1930 und andere). 

POoLITZER untersuchte außerdem auch den Einfluß des Neutralrots 
auf die Zellteilung (1924) und stellte das Ergebnis seinen röntgenologi- 
schen Beobachtungen und anderen ähnlichen Erscheinungen gegenüber: 
„Die Ähnlichkeit der Mitosenschädigung bei Neutralrotfärbung und 


1 Auf die noch weiterer Klärung bedürftige Erscheinung des Erlöschens des 
Geotropismus unter der Wirkung des Eosins soll hier nicht näher eingegangen 
werden, da sie außerhalb des Rahmens dieser Arbeit liegt (Boas 1927; hier auch 
weitere Literatur). 
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Röntgenbestrahlung beruht wahrscheinlich auf der hochgradigen beiden 
Zellnoxen gemeinsamen Tiefenwirkung. Die Verschiedenheit der Rönt- 
gen- und Neutralrotwirkung einerseits, der Wirkung des ultravioletten 
Lichtes, der Fulguration und photodynamischen Erscheinung nach Be- 
handlung mit Eosin andererseits läßt sich auf die verschiedene Pene- 
trationsfähigkeit dieser Noxen zurückführen.‘ 

Im Hinblick auf die röntgenologischen Erfahrungen schien es nun von 
Interesse, zu prüfen, ob und inwieweit die wachstumshemmende Wirkung 
fluoreszierender Stoffe auf Wurzeln auch die Kernteilungsfrequenz und 
den Kernteilungsmechanismus in den Wurzelspitzen alteriert. 

Nach Abschluß meiner Untersuehungen ging mir eine Arbeit von 
BECKER (1929) zu, die, anknüpfend an die Untersuchungen PoLITzERs 
über die Einwirkung des Neutralrots auf die Zellteilung in der Hornhaut 
von Salamandra-Larven (1924), den Einfluß von Neutralrot und Me- 
thylenblau auf Pflanzen behandelt. Zur Untersuchung dienten haupt- 
sächlich die Wurzeln von Allium cepa und Pisum sativum. Während 
schwächere Konzentrationen wirkungslos blieben, bewirkten Methylen- 
blaulösungen von 1:1000 bis 1:10000 deutlich einen anomalen Ablauf 
der Mitosen, wie er ähnlich durch Einwirkung von verschiedenen Giften, 
hohe und niedrige Temperaturen, Radium- und Röntgenbestrahlung her- 
vorgerufen wird. In dieser Hinsicht stimmen die Untersuchungen 
BECKERs mit den Ergebnissen meiner Arbeit, wie noch gezeigt werden 
wird, grundsätzlich überein. Die Beeinflussung des Kernteilungsrhyth- 
mus, der ich mein Hauptaugenmerk zuwandte, wurde von ihm nicht 
untersucht. 


Methodik. 


Um für die Untersuchungen ein möglichst gleichwertiges Material zur Ver- 
fügung zu haben, wurden Vicia faba-Samen der letzten Herbsternte aus der 
Samenzuchtanstalt der landwirtschaftlichen Hochschule in Hohenheim ver- 
wendet. 

Nach mehreren Vorversuchen mit verschiedenen Konzentrationen des Eosins 
erwiesen sich die Verdünnungen 1:100000, 1:25000, 1:10000 und 1:5000 für 
meine Versuchszwecke am geeignetsten. Eine Stammlösung 1: 1000 (1 g Eosin 
in 1 Liter Leitungswasser) stand vorgerichtet im Dunkeln und konnte nach Bedarf 
für die einzelnen Versuche mit Leitungswasser verdünnt werden. 

Etwa 400—500 Samen wurden durch 24 Stunden bei Zimmertemperatur in 
Leitungswasser zum Quellen gebracht. Nach einer entsprechenden Auslese kamen 
sieingroße Keimsvhalen in gut durchfeuchtete Sägespäne. So konnten sie 2—3 Tage 
an einer verdunkelten Stelle des Zimmers belassen werden. Wenn dann die meisten 
Keimlinge eine Wurzellänge von 3—4 cm erreicht hatten, wurden die mit möglichst 
gleichlangen und gesunden Wurzeln ausgewählt und zu je 60—70 Stück auf 6 Glas- 
wannen (16:8:8 ccm) verteilt, von denen ein Teil mit Eosinlösung, der andere mit 
Leitungswasser gefüllt war. Die Pflänzchen wurden zwischen Glasstäbe gesetzt, 
die parallel in kleinen Entfernungen quer über die Wannen gelegt und zur Fixie- 
rung in der gewünschten Lage mit ihren beiderseitigen Enden in entsprechend 
durchlochte Kartonstreifen eingeführt waren. Damit wurde erreicht, daß die 
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Wurzeln der Keimlinge ganz in die Flüssigkeit eintauchten, und daB man sie bei 
den Messungen bequem herausnehmen und wieder zuriickstecken konnte, ohne 
sie zu beschädigen, was besonders dann ins Gewicht fiel, wenn Nebenwurzeln 
hervorkamen. Diese Apparatur erleichterte auch das Auswechseln der Flüssigkeit, 
das jeden zweiten Tag vorgenommen wurde. Die vier Seitenwände der Glas- 
wannen waren außen mit schwarzem Papier umgeben, denn bei seitlichem Licht- 
einfall wären die dem Lichte näheren Wurzeln intensiver belichtet, daher mehr 
beschädigt worden als die im Hintergrund befindlichen. Die Wannen wurden auf 
zwei parallel verlaufende Winkeleisen gestellt, die zwischen den Doppelflügeln eines 
nordostseitig gelegenen Fensters 45 cm über dem Fensterbrett befestigt waren. 

Um feststellen zu können, ob das Eosin auch im Dunkeln einen Einfluß auf 
das Wachstum ausübt, wurden auch Dunkelversuche (D) als Kontrollen auf- 
gestellt. Unter den zu belichtenden Kulturen (Gruppe L) war ein schräg gestellter 
Spiegel angebracht, der die auffallenden Lichtstrahlen von unten in dieGlaswanne 
reflektierte, so daß alle Wurzeln gleichmäßig starker Belichtung ausgesetzt waren. 
Zu beiden Seiten dieser Gruppe und an der rückwärtigen Fensterscheibe wurde 
glattes weißes Papier befestigt, um auch die Stengel und Blätter jener Pflänzchen 
genügend zu belichten, die weiter rückwärts eingesetzt waren. Die Gruppe D 
wurde neben der Gruppe L in der zweiten Hälfte des Fensters aufgestellt, doch 
war hier unter den Wannen der freie Raum zwischen beiden Winkeleisen sorg- 
fältig mit schwarzem Papier ausgelegt und über die ganze Gruppe D ein hoher 
Sturz aus schwarzem Papier gestellt, um die Lichtstrahlen vollständig abzuhalten. 

Die Wurzeln wurden in regelmäßigen Zeitabständen gemessen, ihr Aussehen 
und die Bildung von Nebenwurzeln sowie das Wachstum der Stengel und die 
Größe der Blätter kontrolliert. Beim Messen der Wurzellänge mußte das Hypoko- 
tyl mitgerechnet werden, da die Grenze zwischen diesem und der Wurzel bei 
photodynamisch stärker geschädigten Exemplaren nicht zu erkennen war. Aus 
den Wurzellängen einer Serie wurden dann die Mittelwerte, die Standardabwei- 
chung und der mittlere Fehler berechnet. 

Um die Wirkung des Eosins in derselben Intensität zu erhalten, bzw. den 
Pflanzen stets frisches Wasser zuzuführen, wurde der Inhalt aller Wannen jeden 
zweiten Tag erneuert. In bestimmten Zeitabständen wurden Wurzelspitzen 
fixiert und zwar aus den Eosin-Lichtversuchen (EL), den dazu gehörenden be- 
lichteten Kontrollen aus dem Wasser (HL), dann aus den Eosin-Dunkelversuchen 
(ED) und den hierzu gehörenden Dunkelkontrollen aus dem Wasser (HD). Neben- 
her liefen Versuche mit Keimlingen, die in gewissen Zeitabständen aus dem Eosin 
herausgenommen und in einer besonderen Wanne in Leitungswasser, bzw. in 
einer Keimschale in Sägespäne gesetzt wurden, um feststellen zu können, ob sich 
deren Wurzeln auf diese Weise von den photodynamischen Schädigungen noch 
erholen könnten. Auch aus dieser Serie gelangten von Zeit zu Zeit Wurzelspitzen 
zur Fixierung. 

Als Fixierungsmittel diente die schwache FLemminesche Lösung. Nach der 
üblichen Behandlung mit Alkohol und Benzol wurden die Wurzeln in Paraffin ein- 
gebettet und dann Schnitte von 64 Dicke hergestellt. Zum Färben diente Eisen- 
hämatoxylin nach HEIDENHAIN. 


A. Wachstumshemmungen. 

Die Konzentration 1:5000 wirkte bei Belichtung in so hohem Grade 
schädigend, daß die Wurzeln einzelner Pflanzen schon am 2. Tage nach 
ihrem Einsetzen in Eosin das Wachstum einstellten und abstarben. Nach 
3—4 Tagen waren auch alle übrigen Wurzeln mit vereinzelten Ausnahmen 
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tot. Die Bildung von Wurzelhaaren wurde bei dieser Konzentration nicht 
beobachtet, auch Nebenwurzeln kamen nicht zum Vorschein. Die Stengel 
ergrünten zwar, doch langsam, und waren im Wachstum stark gehemmt. 
Ein Entfalten der Blatter war nur ausnahmsweise zu beobachten, doch 
blieben sie auch dann sehr klein. An derjenigen Stelle der Wurzel, die 
sich in der Höhe des Fliissigkeitsspiezels befand, erschien schon am 
1. Tage ein brauner Ring, der bald dunkler und breiter wurde; schlieBlich 
schrumpfte und vertrocknete die Wurzel an dieser Stelle, während der 
untergetauchte Teil der Wurzel durch den aufgenommenen Farbstoff sich 
zuerst intensiv rosenrot farbte und turgeszent blieb, 2—4 Tages pater wurde 
er graubraun und weich; es trat der Tod ein. In vielen Fällen zeigten die 
Wurzeln auBer dem Vertrocknungsring am Wurzelhals an verschiedenen 
anderen Stellen größere oder kleinere braune bis schwarze Flecken und 
Streifen. Auffallend war der Verlust des Geotropismus, die Wurzelspitzen 
krümmten sich aufwärts und ringelten sich häufig ein. Aber auch die im 
Dunkeln gehaltenen Versuchspflanzen zeigten bei der Konzentration 
1:5000 noch eine bedeutende Wachstumshemmung, die somit in der 
Giftwirkung des Eosins ihre Erklärung findet. Sie hatten tief rosenrot 
gefärbte Wurzeln ohne Vertrocknungsring, doch waren hie und da an 
dieser Stelle kleine bräunliche Flecken zu beobachten. Durchschnittlich 
am 3. Tage sah man längs der Wurzel Knötchen auftreten, aus denen 
1—2 Tage später Nebenwurzeln herauskamen. Diese zeigten ein lang- 
sames Wachstum, waren dick und spalteten durch ihr Heraustreten die 
Rindenschichte der Hauptwurzel; es erschienen lange und tiefe Risse, in 
denen man die Nebenwurzeln bis zu ihrem Ursprung sehen konnte. Da 
die Hauptwurzel in ihrem Längenwachstum gehemmt war, kamen die 
Nebenwurzeln knapp hintereinander zu liegen, ja sie bildeten nicht selten 
eine zusammenhängende Reihe, waren also in ihren basalen Teilen unter- 
einander verwachsen. Die Nebenwurzeln blieben kurz, die Spitzen waren 
meist aufwärts gekrümmt und hatten das Aussehen von Hörnchen. 
Häufig ließ sich auch hier der Verlust des Geotropismus beobachten. 
Stengel und Blätter waren natürlich etioliert. Die Stengel hatten am 
2. Tage bereits das Doppelte, nach einigen Tagen ein Vielfaches der 
Stengelhöhe der belichteten Versuchspflanzen derselben Konzentration 
erreicht. Wurzel- und Stengellänge standen bei den Dunkelversuchs- 
pflanzen in auffallendem MiBverhältnis. Am stärksten prägte sich der 
Unterschied zwischen Versuchs- und Kontrollpflanzen im Wachstum der 
Wurzeln aus. Diese waren bei den Versuchspflanzen nicht nur bedeutend 
kürzer, sondern auch dicker als bei den Kontrollen. 

Die Konzentration 1: 10000 bewirkte die Nekrose einzelner Wurzeln 
erst am 4. Tage, die der Mehrzahl etwa nach einer Woche, obwohl das 
Längenwachstum der Wurzeln schon 3—4 Tage vorher eingestellt wurde. 
Die Stengel waren am 2. Tage schon ergrünt, langsam entfalteten sich 
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dann die Blätter, die allerdings in der Größe hinter jener der Kontrollen 
zurückblieben. In der Höhe des Flüssigkeitsniveaus erschienen an den 
Wurzeln am 2. Tage auch die braunen bis schwarzen Ringe; diese Stellen 
schrumpften ein, im übrigen aber waren die Wurzeln rosenrot, nur selten 
braun gefleckt, ihre Spitzen häufig aufwärts gebogen oder eingerollt. Am 
3. Tage konnte man an einzelnen Wurzeln wenige kurze Wurzelhaare be- 
merken, sowie Anschwellungen an jenen Stellen, wo dann Nebenwurzeln 
auftraten. Am 4. Tage waren bereits Risse in der Längsrichtung der 
Wurzeln vorhanden, in denen die Nebenwurzeln zum Vorschein kamen. 
Die Lichtkontrollen hatten zur selben Zeit bereits Nebenwurzeln von 
8 mm Länge. Die Nebenwurzeln der Versuchspflanzen waren kurz, dick, 
wie Hörnchen aufwärts gekrümmt und an ihrem Ursprung einander stark 
genähert, daher häufig miteinander verwachsen. Die Wurzeln der 
Dunkelversuchspflanzen derselben Konzentration waren rosafarben, die 
Spitzen mitunter aufwärts gebogen, wie bei den Lichtversuchen. Die 
Länge der Stengel betrug am 2. Tage schon das Doppelte jener der Licht- 
versuchspflanzen, während die Wurzeln nur wenig länger waren. Doch 
zeigten sich schon die Anschwellungen, aus denen tags darauf die Neben- 
wurzeln hervorbrachen, die auch dick, aber länger waren als bei den 
Lichtversuchen. 

Die Konzentration 1:25000 schien in Bezug auf das Wachstum der 
Wurzel dieselbe Wirkung auszulösen wie die Konzentration 1: 10000, 
doch zeigten Stengel und Blätter eine raschere und kräftigere Entwick- 
lung, der Wurzelhals war weniger geschädigt, die Wurzelspitzen nur auf- 
oder seitwärts gebogen, selten eingerollt. Die Wurzeln besaßen eine blaß- 
rosa Färbung und wiesen äm 3. Tage deutliche Wurzelhaare auf. Nach der 
1. Woche starb keine der Wurzeln ab, nach der 2. Woche erst zeigte sich 
etwa die Hälfte nekrotisch, während das Längenwachstum schon sehr 
früh eingestellt worden war. Die Nebenwurzeln waren etwas länger als 
die der vorher besprochenen .Lichtversuche. Bedeutend weniger ge- 
schädigt zeigten sich die Versuchspflanzen im Dunkeln, was besonders in 
dem starken Längenwachstum der Wurzeln zum Ausdruck kam. Es muß 
also die Giftwirkung des Farbstoffes an sich, die bei den Konzentrationen 
1:5000 und 1: 10000 sehr auffallend ist, bei der Konzentration 1: 25000 
bedeutend abgenommen haben. Auch das Wachstum von Stengel und 
Blättern näherte sich sehr dem der Dunkelkontrollen. 

Noch geringer war naturgemäß die Wirkung der Konzentration 
1:100000. Der Wurzelhals erschien nur schwach gebräunt, gar nicht 
oder erst nach längerer Zeit etwas geschrumpft, nur wenige der Wurzeln 
hatten eine gebogene Spitze, ihre Farbe war weißlich-rosa. Am 2. Tage 
erschienen die Wurzelhaare, am 3.—4. die Nebenwurzeln, die beim 
Heraustreten wohl häufig, aber nicht immer das Platzen der Rinde ver- 
ursachten. Am 5. Tage zeigten sich auch auf den Nebenwurzeln, die 
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länger waren als bei den anderen Lichtversuchspflanzen, schon Wurzel- 
haare. Das Längenwachstum der Wurzeln blieb zwar weit hinter dem 
der Kontrollen zurück, schritt aber stetig fort, und es ging auch keine 
Wurzel ein. Hervorgehoben muB werden, daB sich ein Teil der Pflanzen 
gegenüber den Kontrollen durch längere Stengel, üppigeren Blattwuchs 
und gréBere Blatter auszeichnete. Das Wurzelwachstum der Dunkel- 
eosinpflanzen blieb hinter dem der Dunkelkontrollen nur in geringem 
Maße zurück. In Bezug auf Stengellänge und Blattgröße war im Ver- 
gleich zu den Kontrollen kein Unterschied festzustellen. Im Interesse 
der Raumersparnis will ich meine Wachstumsmessungen nicht in aller 
Ausfübrlichkeit wiedergeben, als Belege seien nur die Mittelwerte aus 
den Eosinkonzentrationen 1 : 5000 und 1 : 10000 sowie einer zugehörigen 
Wasserkontrolle und die Kurven I—IV mitgeteilt. Die übrigen Protokolle 
erliegen im Grazer pflanzenphysiologischen Institut. 


Tabelle 1. Mittelwerte der Wurzellängen (in mm). M = Mittelwert und dessen 
mittlerer Fehler; 6 = Standardabweichung; V = Variationskoeffizient. 
Eosinkonzentration 1: 5000. 























Tage nach dem Lichtpflanzen Dunkelpflanzen 
Einpflansen 
in Eosin M ao LA M o V 
1 41,0 + 1,05 +4,68 11,4% | 43,7 +1,17 +5,21 11,9% 
2 43,6 + 1,38 +6,18 14,2% | 49,5 +1,47 + 6,57 13,3% 
3 44,8 + 1,68 + 7,49 16,7% | 52,7+1,42 +6,35 12.1% 
4 45,0 + 1,67 + 7,48 16,6% | 54,8 +1,70 +7,61 13,9% 


Tabelle 2. Eosinkonzentration 1:10 000. 























Tage nach dem Lichtpflanzen Dunkelpflanzen 
Einpflanzen 
in Eosin M nd v H u À 
1 44,30 + 1,2 + 5,50 12,4% | 46,36:-1,18 | + 6,46 | 13,9% 
2 54,00 + 1,9 + 8,58 15,9% | 55,70 +1,37 | + 7,52 | 13,5% 
3 57,75 + 2,2 + 9,98 17,3% | 62,10+2,23 | +12,20 | 19,7% 
4 58,30 + 2,2 + 9,90 17,0% | 64,30+2,53 | + 13,87 | 21,6% 
5 58,30 + 2,2 + 9,90 17,0% | 65,30 + 3,50 | +19,19 | 29,4% 


Tabelle 3. Wasserkontrollen. 








Tage nach dem Lichtpflanzen Dunkelpflanzen 
Einpflanzen 
in Wasser M 6 y M 6 Vv 





34,1+1,76 | + 5,57 |16,30% | 57,143,32 | + 10,50 | 18,40% 
48,5+2,59 | + 8,19 |16,88% | 80,1+3,50 | +11,15 | 13,90% 
67,7 + 3,39 | + 10,70 | 15,80% | 104,3+4,60 | + 14,60 | 14,00% 
86,5 + 3,54 | +11,19 |12,94% | 127,1+5,67 | + 17,90 | 14,09% 

102,7 + 3,27 | + 10,33 | 10,00% | 147,2+6,73 | +21,30 | 14,50% 

119,3+4,40 | +13,90 | 11,66% | 165,3+8,40 | + 26,20 | 16,00% 
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Wie die Tabelle 4 a zeigt, wurde das Wachstum bei den Wurzeln der 
Konzentration 1:5000 am 4. Tage eingestellt; die Langenzunahme be- 
trug bis zu diesem Tage bei Belichtung im Durchschnitt 4 mm, im Dun- 


Tabelle 4 a. Wachstumszunahme der Wurzeln vom 2.—6. Tage nach dem 
Einpflanzen. L= Lichtpflanzen; D = Dunkelpflanzen. 











Tage Konzentration 1:5000 Konzentration 1 : 10000 Kontrollen 
nach dem 
Einpflanzen L D L D L D 
2 2,6 5,8 9,70 9,34 14,4 23,0 
3 3,8 9,0 13,45 15,74 33,6 47,2 
4 4,0 11,1 14,00 17,94 52,4 70,0 
5 — 11,1 14,00 18,94 68,6 90,1 
6 — 11,1 _ 18,94 85,2 108,2 




















keln 11 mm, während die Licht- und Dunkelkontrollen in derselben Zeit 
einen Zuwachs von 52,4 bzw. 70 mm aufwiesen. Auch die Lichteosin- 
wurzeln der Konzentration 1: 10000 beendeten ihr Wachstum am 4. Tage 
mit 14 mm Längenzunahme, die Dunkeleosinwurzeln jedoch erst am 
5. Tage mit fast 19 mm. Betrug das Wurzelwachstum bei der Konzen- 
tration 1:25000 (Tabelle 4b) für die Lichtpflanzen in 4 Tagen durch- 




















Tabelle 4 b. 
Tage Konzentration 1:25000 Konzentration 1:100000 Kontrollen 
nach dem 
Einpflanzen L D L D L D 
2 4,45 20,70 7,05 19,25 10,80 17,81 
3 6,05 33,65 11,40 32,90 23,17 40,08 
4 6,20 46,40 14,40 47,20 35,83 61,24 
5 6,20 52,90 16,55 58,70 52,66 73,91 
6 6,20 59,40 17,80 68,70 66,30 87,31 











schnittlich 6,2 mm, so stieg es bei den Dunkelpflanzen auf 46,4 mm und 
in 6 Tagen auf 59,4 mm. Die Kontrollen hatten am 4. Tage eine Zunahme 
von 35,8 bzw. 61, 2 mm, am 6. Tage von 66,3 bzw. 87,3 mm zu verzeich- 
nen. Die Wurzeln der Konzentration 1 : 100000 nahmen bis zum 4. Tage 
durchschnittlich um 14,4 bzw. 47,2 mm, bis zum 6. Tage um 17,8 bzw. 
68,7 mm an Länge zu. 

Die Ergebnisse meiner Untersuchungen decken sich im allgemeinen 
mit jenen PIsKERNIKs, welche die Wirkung mehrerer fluoreszieren- 
der Farbstoffe, darunter auch des Eosins, auf Keimlinge unter- 
suchte, obgleich ihre Versuchsanordnung eine wesentlich andere war. Sie 
ließ die Samen in verschieden abgestuften Konzentrationen der Farb- 
stoffe quellen und beobachtete dann das Auskeimen und Wachstum. Sie 
betont insbesondere, daß man, da die Farbstoffe eine Eigengiftwirkung 
besitzen, der allein die Schädigung der Dunkelpflanzen zuzuschreiben ist, 
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nicht außer acht lassen darf, daß diese Giftwirkung auch bei den Licht- 
versuchen neben der rein photodynamischen Wirkung ihren schädigenden 
Einfluß ausübt. Von einer rein photodynamischen Wirkung kann daher 
erst von jenen Konzentrationen an die Rede sein, bei denen die Dunkel- 
versuchspflanzen annähernd dasselbe Wachstum wie die Wasserkon- 
trollen im Dunkeln aufweisen. PISKERNIK fand bei Samen von Sinapis 
alba und Triticum durum, daß das rein photodynamisch wirkende Kon- 
zentrationsintervall des Eosins für das Wurzelwachstum zwischen 
1: 10000 und 1: 100000 liegt. 
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Abb. 1. Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4. 


Abb. 1. Mittelwerte der Wurzellängen. Konzentration 1:5000. Ordinate: Wurzellangen in Milli- 

metern. Abszisse: Tage nach dem Eintragen der Pflanzen in Eosi Lichteosin- 

Wurzeln, - - ---- Dunkeleosin-Wurzeln. — Abb. 2. Mittelwerte der Wurzellängen. Konzentration 

1:25000. ER 3. Mittelwerte der Wurzellängen. Konzentration 1:100000. — Abb. 4. Mittelwerte 
der Wurzellängen. — Kontroll Lichtkontrollen, - - - - - - Dunkelkontrolien. 
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Ein Vergleich der Kurven I—IV, die ich aus den Mittelwerten der 
Wurzellängen konstruierte, läBt deutlich erkennen, daB bei der Konzen- 
tration 1:5000 die Giftwirkung auf die Wurzeln der Dunkelversuchs- 
pflanzen so bedeutend ist, daB sie nicht viel geringer erscheint als die 
aus der Giftwirkung an sich und der rein photodynamischen Wirkung 
kombinierte Schädigung der Lichtversuchspflanzen. Ganz anders ist 
das Bild, das die Kurven der Wurzellängen bei den Konzentrationen 
1: 25000 und 1: 100000 zeigen. Hier tritt schon deutlich zutage, daß 
die Giftwirkung im Dunkeln minimal ist, denn das Wachstum setzt sich 
in steil aufsteigender Linie fort, während bei der Konzentration 
1:5000 die Wurzeln auch im Dunkeln ihr Längenwachstum einstellen, 
allerdings ohne während der Versuchsdauer abzusterben. Für meine 
Versuchsanordnung ergibt sich daraus, daß die Konzentration 1:25000 
die höchste des Eosins ist, bei der die Eigengiftwirkung des Farbstoffes 
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als so gering angesehen werden kann, daB man in Bezug auf die Licht- 
versuche bereits von einer rein photodynamischen Wirkung sprechen 
kann. Das verhältnismäBig rasche Absterben der Wurzeln in den 
Konzentrationen 1:5000 und 1:10000 ist somit auf Rechnung der 
kombinierten Wirkung aus der Giftwirkung des Farbstoffes an sich 
und dessen photodynamischer Schädigung zu setzen. Die schwächste 
Konzentration, bei der noch eine rein photodynamische Schädigung in 
Erscheinung tritt, habe ich nicht ermittelt; sie muß jedenfalls schwä- 
cher sein als 1:100000, da bei dieser Konzentration die Wurzeln 
in ihrem Wachstum noch deutlich gehemmt wurden. Da das Konzen- 
trationsintervall des Eosins in meiner Versuchsreihe auf 1:25000 bis 
über 1: 100000, also in der Richtung der schwächeren Konzentrationen 
verschoben erscheint, so folgt daraus, daß die Wurzeln schwerer geschä- 
digt wurden als jene bei PISKERNIKs Untersuchungen. Offenbar kommt 
dem Zeitfaktor eine entscheidende Bedeutung zu; bei meinen Versuchen 
waren die Wurzeln bedeutend längere Zeit der Schädigung durch den 
fluoreszierenden Farbstoff ausgesetzt. 


Nach Noack (1920) wirken die fluoreszierenden Farbstoffe im Lichte 
dadurch, daß die Atmungschromogene zum Atmungsfarbstoff oxydiert 
werden. ,,Da diese Farbstoffbildung in der oberflächlichen Zone beginnt, 
kommt der fluoreszierenden Substanz die Übertragung des Luftsauer- 
stoffes auf das Chromogen, also die Rolle eines Lichtkatalysators zu. Die 
durch Absorption von Lichtenergie stattfindende O-Aktivierung geht in 
den fluoreszierenden Farbstoffen in Form einer Peroxydbildung vor sich, 
die ein starkes Gift sowohl für tierische als auch für pflanzliche Organis- 
men darstellt.“‘ Da also für die rein photodynamische Wirkung fluores- 
zierender Farbstoffe Licht bei Gegenwart von Sauerstoff Bedingung ist, 
so finden die Vertrocknungsringe an den belichteten Versuchspflanzen 
darin ihre Erklärung, daß in der Höhe des Flüssigkeitsspiegels der Farb- 
stofflösung infolge des vorhandenen Luftsauerstoffes der Hauptangriffs- 
punkt der photodynamischen Schädigung liegen muß. 

Um zu ermitteln, ob durch Eosin bereits geschädigte Wurzeln sich in 
anschließender Wasserkultur erholen, wurde je eine Anzahl von Licht- 
versuchspflanzen aus der Konzentration 1:25000 nach 2, 4, 8, 18 und 
22 Stunden in Leitungswasser übertragen und von diesem Zeitpunkte an 
deren Wurzellänge gemessen. Die mittleren Wurzellängen sind aus der 
nachstehenden Tabelle zu entnehmen. 

Tabelle 5. Mittlere Wurzellängen in mm. 























Datum 2 Stunden 4 Stunden 8 Stunden 18 Stunden 22 Stunden 
21. VII 42,9 48,8 48,1 _ _ 
22. VII. 53,9 57,9 48,5 50,3 51,6 
23. VII. 62,4 67,1 48,9 50,3 51,6 
26. VII. 76,5 78,8 49,0 50,3 51,6 
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Aus dieser Tabelle ist ersichtlich, daß Wurzeln, die sich 2—4 Stunden 
in Eosin befanden und dann in Leitungswasser iiberstellt wurden, sich 
vollständig erholten, was an dem fortgesetzten Wachstum deutlich zum 
Ausdruck kommt. AuBerst gering ist das Wachstum jener Wurzeln, die 
vorher 8 Stunden im Farbstoff kultiviert wurden, doch konnte keine 
tédliche Schädigung gefunden werden. Jene Wurzeln aber, die erst nach 
18 oder 22 Stunden aus dem Eosin in Wasser iibertragen wurden, stellten 
das Wachstum vollständig ein und einige starben auch ab. Es muB also 
bei der Konzentration 1:25000 die photodynamische Wirkung nach 
etwa 8 Stunden so weit vorgeschritten sein, daB die Wurzeln in ihrem 
Wachstum teilweise oder vollständig gehemmt werden und nach einer 
mehr als 8stiindigen Einwirkung des Farbstoffes nicht nur das Längen- 
wachstum gänzlich eingestellt, sondern auch der Tod herbeigefiihrt wer- 
den kann. Auffallend war es bei diesem Versuch, daB die Nebenwurzeln 
der in das Wasser iibersetzten Pflanzen sich so entwickelten wie die der 
Kontrollen, wenn auch die Hauptwurzel kurz blieb und das Wachstum 
gänzlich einstellte. Die Nebenwurzeln waren lang, dünn und weiB und 
zeigten gut entwickelte Wurzelhaare. Stengel und Blatter jener Ver- 
suchspflanzen, die sich zuerst nur 2—4 Stunden in Eosin befanden, ge- 
diehen teilweise besser als die der Kontrollen. Dieselbe Erscheinung zeig- 
ten auch die griinen Teile der Lichtversuchspflanzen aus der Konzentra- 
tion 1: 100000. Eine Stimulierung an Wurzeln, wie PISKERNIK sie fand, 
ergab sich bei meiner Versuchsanordnung nicht; vielleicht waren die ver- 
wendeten Konzentrationen hierfiir noch zu stark. 

Aus dem Wesen der photodynamischen Wirkung geht hervor, daB sie 
mit der Belichtungsstärke zunimmt. Dies zeigen in auffallender Weise 
die Lichtversuche mit den Konzentrationen 1 : 10000 und 1: 25000. Bei 
der Durchführung der ersten Serie herrschte fast die ganze Woche trübes, 
bei der der zweiten klares Wetter. Nun ist es aber bemerkenswert, daß die 
höhere Konzentration ein starkeres Wachstum der Wurzeln ermöglichte 
als die schwächere, was jedenfalls mit der geringeren Lichtintensität zur 
Zeit des ersteren Versuches zu erklären ist, die eine Schwächung des 
photodynamischen Effektes verursachte. Aber die Wurzeln, die das 
stärkere Wachstum aufzuweisen hatten (1: 10000), starben nach kürzerer 
Zeit ab als die der schwächeren Konzentration (1:25000), die zugleich 
das geringere Wachstum zeigten. Das frühere Eingehen der Wurzeln in 
der stärkeren Konzentration ist der normale Fall. Ist deren Wachstums- 
förderung durch die schwächere Belichtung zu erklären, so muß ihr 
rascheres Absterben mit der größeren Eigengiftwirkung des Farbstoffes 
in der höheren Konzentration im Zusammenhang stehen. 


Planta Bd. 17. 31 
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B. Zytologische Untersuchungen. 


I. Teilungsrhythmus. 

Die Ermittlung der Mitosenfrequenz in der Wurzelspitze, d. h. die Ermittlung 
der Zahl der Mitosen oder einzelner Stadien, ausgedrückt in Prozenten der Ge- 
samtzahl der Kerne einer bestimmten Meristemzone, stößt immer auf gewisse 
methodische Schwierigkeiten, die durch die individuelle Variabilität und die Un- 
sicherheit der Abgrenzung der Mitosenphasen gegeneinander und gegen die Ruhe- 
kerne bedingt sind. Je nach besonderen Aufgaben haben die Autoren (STÄLFELT, 
PEKARZS, GURWITSCH und seine Anhänger und Gegner) bei der Zählung der 
Teilungsfiguren verschiedene Wege eingeschlagen, so daß die Zählungen unter- 
einander nicht immer vergleichbar sind. 

Ich wählte folgenden Weg: Zur Feststellung der Teilungsfrequenz kamen aus 
den einzelnen Gruppen der verschiedenen Versuchsreihen je fünf Längsschnitte 
einer Wurzel zur Zählung. Diese begann an der Spitze der Initialzone und er- 
streckte sich 1 mm an der Wurzel aufwärts. Es wurden in diesem Abschnitt der 
Wurzelspitze sämtliche Kerne des Pleroms und Periblems gezählt, also auch die 
nicht in Teilung begriffenen Kerne, in den Tabellen als Interphasen bezeichnet. 

Die Kernteilungsphasen wurden in Gruppen zusammengefaßt. 1. Prophasen 
(P), 2. Meta- und Anaphasen (M + A), 3. Telophasen (7). Meta- und Anaphasen 
mußten miteinander gezählt werden, da es in manchen Fällen überaus schwierig 
war, zwischen beiden eine scharfe Trennung durchzuführen. Ebenso ergaben 
sich Zweifel bei der Feststellung einer frühen Prophase oder einer späten Telo- 
phase. In derartigen Fällen wurde die betreffende Teilungsfigur bei der Zählung 
nicht mitgerechnet. Die nachstehenden Tabellen enthalten die Gesamtzahl der 
an je 5 Medianschnitten einer Wurzel gezählten Inter- und Teilungsphasen, die 
Summe der Teilungsfiguren (s) sowie diese in Prozenten der Summe aller gezählten 
Kerne (=). Dieser Prozentsatz diente auch als Grundlage bei der Errichtung der 
Kurven. 

Gleich PEKAREK (1927) wählte ich als Maß zur Ermittlung der Teilungs- 
frequenz das prozentuelle Verhältnis der Kernteilungsfiguren zur Gesamtzahl der 
Kerne (Ruhekerne + Kernteilungsfiguren). 

Zur Erleichterung der Zählung bediente ich mich eines Netzmikrometers und 
eines beweglichen Objekttisches. Die Untersuchung erfolgte mit REICHERTS 
Homogenimmersion 1/12, Apert. 1,30 bei elektrischem Lichte. Die Gesamtzahl 
der geprüften Schnitte belief sich auf 8000. 

Auch hier beschränke ich mich darauf, nur eine Versuchsreihe ausführlich 
mitzuteilen, um eine Vorstellung der angestrebten Genauigkeit der Zählung zu 
geben. 

Konzentration 1:25000. 


Tabelle 6. 1. Dunkelversuche. 





























es J P M+A T x f % 
2 5911 187 68 34 6200 289 4,66 
4 5218 308 214 151 5891 673 11,42 
8 3966 218 159 | 112 4455 489 10,98 
18 3746 285 153 110 4294 548 12,76 
27 4441 164 59 68 4732 291 6,15 
33 3687 234 140 83 4144 457 11,03 
50 3768 189 38 55 4050 282 6,96 
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Tabelle 7. 2. Dunkelkontrollen. 








en J P M +A T = * % 
2 4691 205 128 88 5102 411 8,06 
4 4204 163 84 104 4555 351 7,71 
8 4302 326 194 141 4963 661 13,32 
18 3695 264 125 70 4154 459 11,05 
27 4626 252 165 94 5137 511 9,95 
43 4482 329 184 119 5114 632 12,36 
50 4681 238 173 131 5223 542 10,38 


. 


Tabelle 8. 3. Lichtversuche. 


























een J P M +4 T z x % 
2 5013 189 140 113 5455 442 8,10 
4 5016 280 174 123 5593 577 10,32 
8 4959 163 136 127 5385 426 7,91 
18 5075 108 22 28 5233 158 3,02 
22 4083 5 0 0 4088 5 0,12 
27 5051 64 1 0 5116 65 1,27 
43 5441 156 61 63 5721 280 4,89 





Tabelle 9. 4. Lichtkontrollen. 














es ru J P M+A T £ f % 
2 5127 209 205 92 5633 506 8,98 
4 3970 285 180 207 4642 672 14,47 
8 3933 262 182 137 4514 581 12,87 
18 4097 206 170 106 4579 482 10,53 
22 4295 156 145 120 4716 421 8,93 
27 5195 328 25 24 5572 377 6,77 
43 4703 277 175 163 5318 615 11,56 
50 4576 229 162 87 5054 478 9,46 

















Ein übersichtlicheres Bild der Beeinflussung der Kernteilungsfrequenz 
geben die Abb. 5—7. 

Es wurde schon im vorhergehenden Kapitel auseinandergesetzt, daß 
dem Eosin im Dunkeln eine Giftwirkung zukommt, im Lichte aber zu 
dieser noch die photodynamische Schädigung hinzutritt. Bei der Be- 
trachtung der Abb. 6 und 7 fällt der flache Kurvenverlauf der Kern- 
teilungsintensitäten in den Dunkeleosinwurzeln auf, der sich mit der 
Abnahme der Konzentration weiter verflacht; die Abb. 6 zeigt außer- 
dem auch den Verlauf der Teilungsintensität in den Dunkelkontrollen, 
deren größte Höhendifferenz zwischen Wellental und Wellenberg noch 
geringer ist. 

31* 
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Durch ein anderes Verhalten zeichnen sich die belichteten Wurzel- 
spitzen aus. Maxima und Minima ihrer Kernteilungsfrequenz wechseln 
in jäher Folge ab, am auffallendsten bei der stärksten Konzentration. 
Auch hier ist bei den Wasserkontrol- 
len eine Abnahme der Höhendiffe- 


renz in den Kurven zu bemerken. 





27 


Abb. 5. Abb. 6. 
Abb.5. Graphische Darstellung der Kernteilungsinteusitäten. Konzentration 1: 10000. Ordinate: Kern- 
teilungsfrequenz in Prozenten. Abszisse: Stunden bis zur Fixierung. Lichteosin-Wurzeln, 
......- Dunkeleosin-Wurzeln, ...... Lichtkontrollen. — Abb.6. Kernteilungsintensität 
Konzentration 1:25000. -------- Dunkelkontrollen. Sonstige Beschreibung wie in Abb. 5. 


Die folgende Tabelle 10 zeigt sehr anschaulich das allmähliche Ab- 
nehmen der Wellenhöhen der Teilungsintensitäten von der stärksten 











Abb.7. Kernteilungsintensität Konzentration 1:100000. Beschreibung wie in voriger Abb. 


Eosinkonzentration an über die schwächeren bis zur Wasserkultur. Bei 
den Lichtversuchen macht sich in der Konzentration 1:25000 eine Ab- 
weichung bemerkbar, die, da sie den Dunkelversuchen fehlt, jedenfalls 
auf Rechnung verschieden intensiver Belichtung (bei klarer bzw. trüber 
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Tabelle 10. Größter Abstand zwischen Maximum und Minimum in Prozenten. 




















a pe 1:10000 | 1:25000 | 1:100000 | Wasserkultur 
1. Dunkelversuche . 11,26 8,10 7,29 5,61 
2. Lichtversuche . . 19,59 10,20 14,01 10,48 ! 


Witterung) zu setzen ist. Immerhin weist — abgesehen von dieser Aus- 
nahme —- die stärkste Konzentration auch hier mit 19,59% den größten, 
die Wasserkontrolle mit 10,48% den geringsten Wellenausschlag der Tei- 
lungsintensitäten auf. 

Das Zunehmen der Wellenhöhe mit der Stärke der Konzentration er- 
gibt sich daraus, daß mit den höheren Konzentrationen die Minima der 
Kernteilungsintensität in weit stärkerem Maße herabgedrückt werden als 
die Maxima. 























Tabelle 11. Minima der Kernteilungsintensitäten 
Konsentzationen 1:1000 ) 1:25 000 1:100000 Wasserkultur 
des Eosins 
1. Dunkelversuche . 2,46% 6,15% 10,18% 9,95% 
nach 24 Std. | nach 27 Std. | nach 24 Std. | nach 27 Std. 
2. Lichtversuche . . 0,45% 0,12% 1,12% 7,52% ! 
nach 24 Std. | nach 22 Std. | nach 29 Std. | nach 24— 29 Std. 


Aus der Tabelle 11 ist ersichtlich, daß bei den Dunkelversuchen die 
nach 24 bzw. 27 Stunden eintretenden Minima rasch mit den schwächer 
werdenden Konzentrationen steigen. Während bei der Konzentration 
1:10000 ein Tiefstand der Kernteilungsintensität von 2,46% zu ver- 
zeichnen ist, erhebt sie sich bei 1 : 25000 schon auf 6,15% und bei 1: 100000 
auf 10,18%. Bei den Lichtversuchen liegt das nach 22—29 Stunden ent- 
standene Minimum bei den stärkeren Konzentrationen ganz nahe dem 
Nullpunkt (0,45% bzw. 0,12%) und steigt langsam auf 1,12% bei derKon- 
zentration 1:100000. Auffallend ist, daß das Minimum bei den Dunkel- 
wasserwurzeln, wenn auch um einen geringfügigen Betrag, tiefer ist als 
bei der Konzentration 1:100000, während bei den Lichtwasserwurzeln 
das Minimum einen Stand von 7,52% gegen 1,12% bei der schwächsten 
Konzentration des Eosins aufweist. 

Da die Kernteilungsfrequenz auch bei den photodynamisch am stärk- 
sten geschädigten Wurzelspitzen wieder zunimmt, entsteht ein zweites 
Maximum, das bei den Eosinversuchen die Höhe des ersten meist nicht 
mehr erreicht. 

Mit abnehmender Konzentration nimmt auch, wie die Tabelle 12 
zeigt, die Differenz zwischen den zwei Maximis ab und wird bei den 


1 Mittelwert aus drei Versuchen. 
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Tabelle 12. Differenz zwischen dem 1. und 2. Maximum. 


des Eosi 1:10000 1:25000 1:100000 Wasserkultur 


1. Dunkelversuche . 4,26% 1,73% | —2,74% 0,96 % 
2. Lichtversuche ..| 11,63% | 5,43% 1,19% 2,80% ! 




















Dunkelversuchen mit der Konzentration 1: 100000 sogar negativ, d. h. 
das zweite Maximum ist höher als das erste. Die bei den Lichtversuchen 
sehr große Höhendifferenz der beiden Maxima von 11,63% bei 1: 10000 
fällt schon bei 1:25000 auf 5,43% und bei 1:100000 auf 1,19%. Sowohl 
bei den Dunkel- als auch bei den Lichtversuchen mit Wasserkultur ist die 
Differenz aber größer als bei der Konzentration 1: 100000. Es scheint 
hier, hervorgerufen durch die geringe Giftmenge, eine Stimulation vor- 
zuliegen. 

Nach 45 Stunden tritt beim Dunkelversuch der Eosinkonzentration 
1:10000 noch ein zweites Minimum ein, das wie bei der belichteten 
Wasserkultur höher als das erste Minimum liegt, beim Eosialichtversuch 
aber endgültig zum Nullpunkt führt, denn die Wurzelspitzen waren voll- 
ständig mitosenfrei. Die nach 64, 90 und 120 Stunden fixierten Wurzel- 
spitzen zeigten nicht nur keine Teilungsfiguren, sondern bereits kleinere 
oder größere Areale mit vollständig abgestorbenen Kernen. Auch bei der 
Konzentration 1:25000 folgt nach dem zweiten Maximum ein rasches Ab- 
fallen der Kernteilungsintensität auf Nullnach 50 Stunden. Wurzelspitzen 
aus dieser Konzentration, die nach 70 Stunden fixiert wurden, weisen 
auch keine Kernteilungen auf, erscheinen aber wesentlich weniger ge- 
schädigt als jene aus der Konzentration 1 :10000, die nach 64 Stunden fixiert 
wurden. Die Kurven der Dunkelversuche sowie der Lichtkontrollen ver- 
halten sich bei den Konzentrationen 1:25000 und 1:100000 genau so 
wie bei 1:10000, ihre zweiten Minima liegen stets höher als die ersten. 
Bei den Lichtversuchen der Konzentration 1: 100000 hält sich das zweite 
Minimum der Kernteilungsintensität auf der Höhe des ersten; es ist hier 
gleichsam ein Übergang zu bemerken von den schwer geschädigten be- 
lichteten Eosinwurzeln der Konzentrationen 1: 10000 und 1:25000 zu 
den weniger geschädigten Dunkeleosinwurzeln aller drei Konzentrationen. 
Bei der Konzentration 1: 100000 zeigt die Kernteilungsintensität der be- 
lichteten Eosinwurzeln nach 80 Stunden noch ein drittes Maximum, dem 
noch weitere zu folgen scheinen, da die nach 104 Stunden fixierten 
Wurzelspitzen noch zahlreiche Teilungsfiguren enthalten. 

Vergleicht man die Kurven der Kernteilungsintensitäten der Dunkel- 
eosinwurzeln mit jener der Dunkelwasserkontrolle, so scheint die reine 
Giftwirkung des Eosins in einem Abnehmen der Teilungsfrequenz zu be- 
stehen; es erscheinen die Minima tiefer herabgedrückt als die Maxima. 


1 Mittelwert aus drei Versuchen. 
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Bei der stärksten hier verwendeten Konzentration ist das zweite Maxi- 
mum der Dunkeleosinwurzeln bedeutend tiefer gelegen als das erste, bei 
der nachst héheren Konzentration liegt es nur um einen geringen Betrag 
tiefer, während bei der schwächsten Konzentration sogar ein Ansteigen 
des zweiten Maximums zu bemerken ist. 

Hervorgehoben sei, daß der Kurvenverlauf der Teilungsintensitäten 
der belichteten Eosinwurzeln und der hierzu gehörenden Wasserkon- 
trollen in Bezug auf die Verteilung der Maxima und Minima bei allen drei 
Konzentrationen eine große Übereinstimmung aufweist. Der Unter- 
schied liegt wie bei den Dunkelversuchen in kräftigeren Ausschlägen der 
Kurven bei den Eosinwurzeln, deren Maxima aber niemals jene der 
Wasserkontrollen erreichen. 

Das steile Ansteigen oder Fallen der Kurven zu Beginn (nach 2 Stun- 
den) kann nicht weiter in Rechnung gezogen werden, da es jedenfalls die 
Folge einer Störung ist, hervorgerufen durch das Umsetzen der Keim- 
linge aus dem Sägemehl in die Eosinlösung bzw. in das Wasser, wobei 
die plötzliche Belichtung der Wurzeln noch eine besondere Rolle spielen 
dürfte. 

PEKAREK (1927), der zuerst an einem pflanzlichen Objekt die Kern- 
teilungsfrequenz nach Röntgenbestrahlung kurvenmäßig darstellte, fand, 
„daß bald nach der Bestrahlung, sofern sie vor, genügender Intensität ist, 
die Zahl der Kernteilungen bedeutend abnimmt, praktisch genommen, 
den Nullpunkt erreicht. In späteren Zeitpunkten stieg die Kernteilungs- 
intensität wieder, ohne jedoch den Wert normaler Wurzeln je zu er- 
reichen; mit dem Absterben erlöschen die Kern- und Zellteilungen.“ 
Dieses Ergebnis steht im Einklang mit Beobachtungen an röntgen- 
bestrahlten Farnprothallien (LINSBAUER 1926), in denen zwar nicht die 
Mitosen, aber doch die auftretenden Zellteilungen untersucht wurden, 
sowie insbesondere mit den kurz vorher veröffentlichten Untersuchungen 
von ALBERTI u. POLITZER (1925) an tierischen Objekten. Der Erfolg der 
Röntgenbestrahlung äußert sich stets in einer vorübergehenden De- 
pression der Mitosenzahl. 

In Bezug auf diese Tatsache ist das Ergebnis meiner Untersuchungen 
an Wurzelspitzen, die der photodynamischen Wirkung des Eosins aus- 
gesetzt wurden, dem der Röntgenbestrahlung sehr ähnlich. Nach 22 bis 
29stündiger Eosinwirkung tritt bei den Lichtversuchen ein Herabsinken 
der Teilungsintensität bis zum Nullpunkt auf, bei der schwächsten Kon- 
zentration ist nach dieser Zeit nur ein Minimum nahe dem Nullpunkt 
festzustellen. Eine längere mitosenfreie Zwischenzeit (PoLItzER) konnte 
nicht gefunden werden. Das neuerliche Ansteigen der Teilungsintensität 
erreicht auch bei meinen Versuchen nicht mehr die frühere Höhe, kommt 
ihr jedoch um so näher, je schwächer die Konzentration war. Bei der 
schwächsten von mir verwendeten Konzentration (1: 100000) erscheint 
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nach 72 Stunden ein zweites Minimum in derselben Höhe wie das erste, 
nach 80 Stunden ein drittes Maximum, das die Höhe des zweiten nicht 
mehr erreicht. Nach einer 104stündigen Eosinwirkung sind noch immer 
Kernteilungen vorhanden. In den beiden anderen Fällen tritt jedoch mit 
der Sistierung der Mitosen nach 45 bzw. 50 Stunden im Gegensatz zu 
PEKAREKs Feststellung bei Röntgenschädigung noch keine Nekrose ein, 
sondern sie beginnt in dem einen Falle nach 64, im anderen nach 70 Stun- 
den. Diese Tatsache steht im Einklang mit dem Ergebnis meiner makro- 
skopischen Untersuchungen, daß nämlich der Wachstumseinstellung erst 
nach einiger Zeit das Absterben der Wurzel folgt. 

STALFELT (1921) fand, ‚daß Wurzeln von Pisum sativum, unter kon- 
stanten Verhältnissen aufgezogen, tagesperiodische Schwingungen in ihrer 
Zellproduktion mit einem Maximum ungefähr um 9—11 Uhr vormittags 
und einem Minimum um 9—11 Uhr nachmittags zeigen. Der Synchro- 
nismus zwischen den Perioden der einzelnen Individuen ist nur relativ. 
Die Maxima und Minima sind um die oben genannten Zeitpunkte grup- 
piert“‘. Die Abb. 5 (Konzentration 1: 10000) stimmt mit den Feststel- 
lungen STALFELTs auffallend überein. Nach 12 und 36 Stunden tritt um 
7 Uhr vorm. das Maximum, nach 4, 24 und 45 Stunden nachm. das 
Minimum ein. Bei der Konzentration 1:25000, Abb.6, zeigt sich am 
1. Tage nach 4 Stunden nachm. ein Maximum, am 2. Tage fällt es aus, 
am 3. Tage erscheint es vormittags nach 43 Stunden. Das erste Minimum 
tritt nach 22 Stunden vormittags auf, das zweite nach 50 Stunden nach- 
mittags. Trotz der Verzögerung sind aber innerhalb 48 Stunden zwei 
Wellenberge und zwei Wellentäler vorhanden. Bei der Konzentration 
1:100000, Abb.7, befindet sich das erste Maximum am 1. Tage nach 
9 Stunden nachmittags, am 2. Tage fällt es auch hier aus. Das zweite 
Maximum folgt am 3. Tage nachmittags nach 54 Stunden und das dritte 
Maximum am 4. Tage nachmittags nach 80 Stunden. Es erscheinen auch 
bei dieser wie bei der vorhergehenden Konzentration innerhalb 48 Stun- 
den zwei Tiefpunkte (nach 6 und nach 29 Stunden) und zwei Gipfelpunkte 
(nach 9 und nach 54 Stunden), doch bleibt bei der schwächeren Konzen- 
tration (1: 100000) weiter die Verzögerung, die im Auftreten der Maxima 
am Nachmittag besteht, erhalten. Naturgemäß tritt hierbei auch eine 
Verlegung der Minima ein. 

STALFELT hat nachgewiesen, daß Licht eine hemmende Wirkung auf 
den Teilungsverlauf ausübt, wobei die Teilungsfrequenz ungefähr um 34% 
herabgesetzt wird. Nach allmählicher „Gewöhnung‘ an das Licht nimmt 
die Teilungsinteusität an Stärke wieder zu. Danach würde es auch be- 
greiflich erscheinen, daß das Tageslicht auf die Wurzel, die unter nor- 
malen Verhältnissen dem Einfluß des Lichtes überhaupt entzogen ist, 
eine Wirkung ausübt. Da bei meinen Versuchen auch die belichteten 
Wasserkontrollen dieselbe Verzögerung im Tagesrhythmus aufweisen wie 








des Eosins auf die Wurzelspitzen von Vicia faba. 479 


die belichteten Eosinwurzeln, so muß daraus die Folgerung gezogen wer- 
den, daß diese Erscheinung durch die Belichtung der Wurzeln an sich und 
nicht durch die photodynamische Wirkung des Eosins verursacht wurde. 
Gestützt wird diese Feststellung noch durch das Verhalten der Dunkel- 
eosinwurzeln, die eine Verzögerung des Tagesrhythmus nicht aufweisen. 

Nun zeigen allerdings auch die Lichtversuche der Konzentration 
1: 10000 keine Verzögerung des Tagesrhythmus, trotzdem diese Wurzeln 
dem Tageslicht ausgesetzt waren. Der Grund liegt wohl darin, daß, wie 
schon früher erwähnt, die Kulturversuche mit den Konzentrationen 
1:25000 und 1:100000 während einer Schönwetterperiode stattfanden, 
also intensiverer Belichtung ausgesetzt waren als der Versuch 1: 10000. 

Stellt man die Werte der Teilungsphasen in Prozenten der Summe 
aller Kerne der Wurzelspitzen kurvenmäßig dar — auf die Wiedergabe 
der Kurven sei verzichtet —, so ergibt sich als interessanteste Tatsache, 
daß die Kurven der Prophasen meist den dazu gehörigen Kurven sämt- 
licher Teilungsfiguren auffallend ähnlich sind. Die Anzahl der Prophasen 
ist fast immer größer als die der anderen Phasen, sie zeigt auch im 
Kurvenverlauf stärkere Schwankungen, während die Kurven der übrigen 
ruhiger verlaufen. 

Nach KornFELD (1922) hängt die verschiedene Häufigkeit der einzel- 
nen Phasen von der verschiedenen Geschwindigkeit ihres Ablaufes ab. 
Je länger dieser währt, desto häufiger muß natürlich die betreffende 
Phase auftreten. Es würde für die vorliegende Arbeit von größerem 
Werte sein, wenn die Kernteilungsfrequenz einer größeren Anzahl von 
gleichzeitig fixierten Wurzeln jeder Gruppe hätte bestimmt werden 
können. Da aber in jedem der verschiedenen Hauptversuche außer den 
vorwiegend in Betracht kommenden photodynamisch geschädigten Licht- 
eosinwurzeln zum Vergleich mit diesen auch noch Lichtkontrollen, 
Dunkeleosinwurzeln und Dunkelkontrollen verwendet wurden, so hätte 
eine derartige Zählung mehr Zeit erfordert, als zur Verfügung stand. 
Stets aber wurden die durchgezählten Wurzeln mit den übrigen gleich- 
zeitig fixierten Wurzeln derselben Serie verglichen, und dank des gleich- 
artigen Materials konnte z. B. festgestellt werden, daß Maxima und 
Minima der Teilungsintensität für dieselbe Gruppe stets auch in derselben 
Zeit eintraten. Daher glaubte ich, davon absehen zu können, mehrere 
gleiche Wurzeln auszuzählen und wählte von jeder Gruppe, die in be- 
stimmten Zeitabständen fixiert wurde, je eine Wurzel, bei der ich dann 
an fünf Medianschnitten die Teilungsfrequenz feststellte. Auf diese Weise 
erhielt ich von jeder Serie eine übersichtliche Folge der Kernteilungs- 
frequenzen und konnte sie untereinander vergleichen. Da der Wert der- 
artiger Untersuchungen hauptsächlich im relativen Verhalten der Ver- 
suchsobjekte zum Ausdruck kommt, dürfte die Art meiner Versuchs- 
durchführung keinen allzugroßen Fehler bedeuten. 
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Ein Fehler, der von größerem Einfluß sein dürfte, ergibt sich daraus, 
daß bei den Lichteosinwurzeln während der Nacht nur die reine Gift- 
wirkung des fluoreszierenden Farbstoffes ihren Einfluß ausüben kann, 
und es sich nicht feststellen läßt, wie und wie lange die Unterbrechung 
der photodynamischen Wirkung des Eosins sich bei Tage noch auswirkt 
(vgl. W. Hausmann 1923, S. 56). 

Will man die Folgen einer kurzen Eosinwirkung eines fluoreszierenden 
Farbstoffes prüfen, so genügt es natürlich, das Versuchsobjekt darin 
einige Stunden dem Lichte auszusetzen. In der Hornhaut von Sala- 
manderlarven konnte PoLITZER (1924) nach 2stündiger Einwirkung einer 
Neutralrotlösung von der Konzentration 1:150000 eine bedeutende 
Hemmung des Zellteilungsrhythmus und abnorme Karyokinesen fest- 
stellen. Schwieriger gestalten sich diese Untersuchungen an Pflanzen. 
So erreichte BECKER (1930) erst bei einer Konzentration des Neutralrots 
von 1:500 ähnliche Resultate in den Wurzelspitzen von Allium cepa. 
Wollte man jedoch die Wirkung einer andauernden photodynamischen 
Einwirkung eines Farbstoffes bei niedrigen Konzentrationen unter- 
suchen, so müßte, um verläßliche Ergebnisse zu erzielen, eine ununter- 
brochene und gleichmäßige künstliche Belichtung angewendet werden. 
Auf diese Weise könnten, da pflanzliche Versuchsobjekte sich sehr 
resistent erweisen, länger fortgesetzte Beobachtungen vorgenommen wer- 
den, deren Ausführung aber auf nicht geringe Schwierigkeiten stößt. 


II. Kernteilungsanomalien. 

Der zellphysiologische Effekt der Photodynamie gleicht in vieler Hin- 
sicht den Wirkungen, die durch Röntgen- und Radiumstrahlen, plötz- 
lichen Temperaturwechsel, verschiedene Giftstoffe, Plasmolysierung, 
Chloroform- und Benzoldämpfe usw. hervorgerufen werden. Durch all 
diese Einflüsse scheinen die Organe der Zelle oder die sich in ihr ab- 
spielenden physiologischen Vorgänge auf eine Weise gestört zu werden, 
die annähernd stets dieselben Degenerationserscheinungen im Zellkern, 
sowie auch im Plasma zeitigt. 

In den Spitzen der Eosinwurzeln fiel zunächst auf, daß die Spindel- 
fasern nur zum Teil oder überhaupt nicht sichtbar waren, es fehlten nicht 
nur die Polkappen, sondern auch häufig die zentralen Teile. An ihrer 
Stelle befand sich eine Substanz, die unregelmäßig flockig die Chromo- 
somen umgab. Die teilweise Degeneration der Fasern hat augenschein- 
lich die Verzögerung der dizentrischen Abwanderung der Chromosomen 
zu den Polen zur Folge, während durch das vollständige Fehlen der 
Spindel eine Weiterentwicklung der Mitosen jedenfalls in Frage gestellt 
wird. Da bei der Eosinkonzentration 1:10000 nach 24 und dann nach 
45 Stunden, bei der Konzentration 1:25000 nach 22 und nach 50 Stun- 
den keine Mitosen beobachtet werden konnten, muß angenommen wer- 
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den, daB die eingeleiteten Teilungen trotz der Schädigung zu Ende ge- 
führt wurden, oder daß eine Rückentwicklung zum Ruhekern vor sich 
ging, wie es Lypıa Gurwitscn (1924, zitiert nach PoLrtzer 1925) in 
ihren Untersuchungen über den Einfluß der Chloralnarkose auf die Zell- 
teilungen in Zwiebelwurzeln vermutete. 

Ich konnte auch niemals Stadien einer normal fortschreitenden Meta- 
kinese beobachten, sobald die Kernspindel fehlte. Tritt die Schädigung 
der Spindelfasern in der Telophase auf, so unterbleibt die Bildung des 
Phragmoplasten, wodurch zweikernige Zellen entstehen, wie sie ziemlich 
häufig anzutreffen sind. Die beiden Kerne liegen meist knapp anein- 
ander; es ist wahrscheinlich, daß in der Folge eine Verschmelzung statt- 
findet, wodurch Kerne entstehen, die sich durch ihre Größe auszeichnen 
(Riesenkerne) und bei ihrer abermaligen Teilung durch die tetraploide 
Chromosomenzahl auffallen. 

Meine Beobachtungen decken sich mit denen von N&mec (1904), der 
die Einwirkung von Chloralhydrat auf Wurzelspitzen untersuchte und 
fand, daß die achromatischen Fasern der Spindel ganz oder teilweise zer- 
stört, gleichzeitig die normale Bewegung der Chromosomen zu den Polen 
eingestellt und ebenso die normale Lagerung in der Äquatorialplatte ge- 
stört wurde. Die Spindel bildet gleichsam ein relativ festes Gerüste, 
innerhalb dessen sich die geordnete Bewegung der Chromosomen voll- 
zieht. 

BLEIER (1930), der im Anschluß an DEVIRÉ (1914, 1922) die Ansicht 
vertritt, daß die Spindelsubstanz aus dem Kern stammt, bezeichnet die 
achromatische Substanz, da sie auch im Ruhekern angenommen werden 
muß, als Paragenoplasten (Genoplasten = Chromosomen) und ist der 
Ansicht, daß die Bewegung der Chromosomen und die Spindelbildung 
autonom sind. 

Er betont, ,,daB die Autonomie nicht so aufzufassen ist, als ob Chro- 
mosomen und Spindel ganz unabhängig voneinander die normalen Vor- 
gänge ausführen könnten. Wir nehmen vielmehr an, daß mit dem Be- 
ginn einer Zellteilung den Chromosomen und der Spindelsubstanz ein An- 
stoß gegeben wird, einen bestimmten Teilungszyklus durchzuführen, wo- 
bei die beiden Zyklen scharf aufeinander abgestimmt sind, so daß unter 
normalen Verhältnissen beide nicht voneinander zu trennen und zu er- 
kennen sind. In der achromatischen Substanz bildet sich eine Polarität 
aus, die in den Polkappen, bei Zellen ohne Polkappen später in der 
Spindelform erkennbar wird. Da die Chromosomen nur in der achro- 
matischen Substanz leben können, ist durch die Spindel die Bewegungs- 
freiheit der Chromosomen begrenzt ‘“. 

Diese Darlegungen haben in Anbetracht des innigen Zusammenhanges 
zwischen der chromatischen und der achromatischen Substanz, der be- 
sonders bei schädigenden Einflüssen hervortritt, viel Wahrscheinlichkeit 
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an sich. Darnach lieBe sich eine weitere Folge der Eosinbehandlung er- 
klären ; die eigentiimliche Verklumpung der Chromosomen in den Tochter- 
kernen könnte darin ihren Grund haben, daß durch die Beschädigung des 
Paragenoplasten das normale Kernretikulum nicht mehr zur Ausbildung 
gelangt und aus demselben Grunde auch das Karyotin in das Cytoplasma 
hinausdiffundiert, eine Erscheinung, die durch die stärkeren Konzentra- 
tionen 1:10000 und 1:25000 im Lichte ziemlich häufig hervorgerufen 
wurde (siehe auch YAMAHA 1927). 

Häufig waren Zellen, deren Cytoplasma an der Peripherie oder den 
Ecken stark geschädigt erschien. Andere auffallende Veränderungen sind 
die starke Vakuolisierung und die zerbröckelnden Kerne mit großen, 
vielgestaltigen Nukleolen. Da die Einwirkung des Eosins auch das 
meristematische Wachstum der Wurzel hemmt, geht das Meristem früh- 
zeitig in Dauergewebe über. 

So enden bei Wurzeln aus den Konzentrationen 1: 10000 und 1: 25000 
häufig die Gefäße in einer Entfernung von nur 3—4 mm vor der Initial- 
zone, während in den etwa 6 mm langen Wurzelschnitten der Konzen- 
tration 1: 100000 sowie sämtlicher Dunkeleosinwurzeln und Kontrollen 
niemals tracheale Elemente zu sehen waren. Diese vorzeitigen Alters- 
erscheinungen in den Geweben wurden auch von PEKAREK (1927) als 
Folge der Röntgenbestrahlung festgestellt. In manchen Wurzeln fanden 
sich ganze Nester von abgestorbenen Zellen, meistens an der Wurzel- 
spitze, das Plasma sehr stark geschrumpft, ebenso die Kerne; Schä- 
digungen der Wurzelspitzen weisen nur die Lichteosinwurzeln der Kon- 
zentrationen 1:10000 und 1:25000 auf, während die übrigen der er- 
wähnten Anomalien auch die Wurzeln der Dunkelversuche, allerdings in 
geringerer Stärke und Zahl zeigen. Die Konzentration 1: 100000 bleibt 
im Dunkeln fast wirkungslos und verursacht im Lichte nur geringfügige 
Abweichungen des normalen Teilungsvorganges. PoLıTzer (1924) be- 
zeichnet Eosin als einen im Dunkeln vollkommen unschädlichen Farb- 
stoff, dem nur eine intensive photodynamische Wirkung zukomme. 
Meine Versuche ergeben aber, daß das Eosin im Dunkeln bei den Kon- 
zentrationen 1:5000 bis 1:25000 sich als ziemlich starkes Gift erweist, 
dessen Wirksamkeit von da an allerdings rasch abnimmt. Eine rein 
photodynamische Wirkung des Eosins tritt also erst in Konzentrationen 
von 1: 100000 abwärts auf. 

Im Anschluß an die Hauptversuche übertrug ich auch'in bestimmten 
Zeitabständen Wurzeln aus den Eosinlösungen in Wasser oder in Säge- 
späne und fixierte sie dann nach gewissen Zeitabschnitten. Befanden sich 
diese Pflanzen nur wenige Stunden im Eosin, so erholten sie sich, die 
Zellteilungen schritten fort, und die Kerne zeigten nur geringfügige 
Anomalien. 


eV 
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Allgemeines. 

Die Wirkung des Eosins auf die Wurzelspitzen von Vicia faba äuBert 
sich vorwiegend nach drei Richtungen: 1. in der Beeinträchtigung des 
Wurzelwachstums, 2. in der Herabsetzung der Teilungsfrequenz und 3. in 
dem Auftreten von Teilungsanomalien. 

Was den ersten Punkt betrifft, so ist unseren Darlegungen im 1. Teil 
dieser Arbeit nichts hinzuzufügen. Dagegen haben wir die zellphysio- 
logischen Wirkungen der Photodynamie unter Berücksichtigung der be- 
reits vorliegenden Beobachtungen von POLITZER und BECKER im Zu- 
sammenhange zu betrachten, um das Wesen der Erscheinung deutlicher 
hervortreten zu lassen. 

PoLıtTzer (1924) faßt seine Ansicht über die Wirkung des Neutralrot 
in folgende Sätze zusammen: „Da die Veränderungen auch im Dunkeln 
eintreten, ist eine lediglich photodynamische Wirkung des Neutralrots 
auszuschließen. Die Schädigung durch den Farbstoff beruht vielmehr auf 
einer Giftwirkung des Neutralrots. Hingegen ist die photodynamische 
Wirkung des Neutralrots sehr wohl imstande, die durch Giftwirkung der 
Substanz an sich hervorgerufene Schädigung zu steigern, wenn die Tiere 
im Lichte gefärbt und gehalten werden.‘ Die Eosinwirkung auf Vicia 
faba-Wurzeln äußert sich in ganz analoger Weise. Damit steht es nicht 
im Widerspruch, daß unterhalb einer gewissen kritischen Konzentration 
wohl eine Schädigung im Lichte, also eine rein photodynamische Wir- 
kung, nachzuweisen ist, während im Dunkeln keine Giftwirkung in Er- 
scheinung tritt. Die photodynamische Wirkung ist eben dadurch cha- 
rakterisiert, daß das Licht den Schwellenwert der Giftwirkung fluoreszieren- 
der Stoffe herabsetzt. 

Noack (1920) faßt den photodynamischen Effekt selbst als eine Gift- 
wirkung auf, indem bei Gegenwart von Licht und Sauerstoff die Bildung 
eines Peroxyds vor sich geht, das als Plasmagift betrachtet werden kann. 
Der physiologische Einfluß fluoreszierender Farbstoffe im Lichte beruht 
demnach auf der Wirkung von zwei Giften, die sich in ihrer Wirkung 
steigern; die eine ist von der chemischen Natur des verwendeten Stoffes 
selbst abhängig, die andere, die wir als ,,reine“ photodynamische Wir- 
kung bezeichnen können, ist die indirekte Folge des Lichteinflusses. 

In bezug auf die photodynamische Beeinflussung der T'eilungsfrequenz 
fanden wir eine weitgehende Ähnlichkeit mit den bekannten Wirkungen 
der Röntgenstrahlen, wie bereits oben auseinandergesetzt wurde. 

Hinsichtlich der Teilungsanomalien liegen die Verhältnisse etwas ver- 
wickelter. Stellen wir die bisher erzielten Ergebnisse einander gegenüber. 
PoLITzER bestimmt den Unterschied zwischen Neutralrotwirkung und 
Röntgenbestrahlung dahin, daß im ersteren Falle niemals ein ,,Sekundär- 
effekt‘ auftritt. In jüngster Zeit widmete BECKER dem cytologischen 
Effekt fluoreszierender Farbstoffe eine eingehende Untersuchung. In 
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seiner ersten Arbeit in der er die Wirkung von Methylenblau in den Kon- 
zentrationen von 1 : 1000, 1 : 3000 und 1 : 10000 vorwiegend auf die Keim- 
wurzeln von Allium untersuchte, vermissen wir leider jeden Hinweis 
darauf, ob es sich um Licht- oder Dunkelversuche handelte. Er berichtet 
über Störungen der Mitosen, die hauptsächlich in der Fusion der Chromo- 
somen zum Ausdruck kamen, und deren Zahl von der Höhe der ver- 
wendeten Konzentration abhing. Überdies wurden irreguläre Anaphasen 
beobachtet, die den Eindruck eines Karyotinzerfalls erweckten. Ge- 
ringere Schädigungen bestanden im verzögerten Abwandern der Chromo- 
somen an die Pole und in dem Auftreten von Brückenchromosomen. In- 
folge der Degeneration des Phragmoplasten traten auch zweikernige 
Zellen auf, deren weiteres Schicksal er aber nicht verfolgen konnte. Bei 
der Einwirkung des Methylenblau auf Pisum sativum zeigten sich Chro- 
mosomenbrücken und Pseudoamitosen. BECKER betont, daß er in diesem 
Falle keine positiven Ergebnisse in bezug auf die Kernteilungsdepression 
und die Nekrose der Zellen erhalten konnte. In den Antheridien von 
Chara contraria fand er in Methylenblaulösung die gleichen Verände- 
rungen wie in den Wurzelspitzen von Allium cepa. In einer weiteren 
Untersuchung (1930) bespricht BECKER die 2stündige Wirkung des Me- 
thylenblaus auf Allium-Wurzeln bei der Konzentration 1:20000 und 
findet, daß im Dunkeln die Schädigungen, wie z. B. Chromosomen- 
brücken, 2—4 Stunden später als im Lichte auftreten. Im diffusen Tages- 
licht erscheinen Teilungsanomalien sofort, nach einigen Stunden werden 
Verklebung der Chromosomen und Chromosomenzerfall beobachtet. Im 
direkten Sonnenlicht treten abnormale Kernteilungen, Pseudoamitosen 
und schließlich Nekrose der Wurzeln auf. Eine Konzentration von 
1:100000 des Farbstoffs bleibt nach 2stündiger Einwirkungsdauer so- 
wohl im Dunkeln wie im diffusen Tageslicht wirkungslos ? im direkten 
Sonnenlicht erscheinen Pseudoamitosen und Pyknose in der Pro- und 
Metaphase. Noch schwächere Konzentrationen hatten keinen Einfluß 
auf den Mitosenablauf in den Wurzeln. 

Bei meinen Untersuchungen mit Eosin lag die Schädigungsgrenze 
tiefer. Ich erhielt auch bei einer Konzentration 1: 100000 schon deut- 
liche Teilungsstörungen, die allerdings so wenig tiefgreifend waren, daß 
sich die Wurzeln trotz dauernden Aufenthalts in der Lösung immer wie- 
der erholten. Selbst nach ejner 104stündigen Einwirkung des Farbstoffes 
waren immer noch Mitosen nachzuweisen. Da bei dieser Konzentration 
die reine Giftwirkung des Eosins nicht mehr in Betracht kommt, erklärt 
sich die stets wieder eintretende Erholung vielleicht durch den inter- 
mittierenden photodynamischen Einfluß, der durch den Tag- und Nacht- 
wechsel bedingt ist. 

Ob Eosin in einem höheren Maße schädlich wirkt als Methylenblau, 
oder ob mein Versuchsmaterial eine höhere Giftempfindlichkeit aufwies, 
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läßt sich natürlich ohne besondere Versuche nicht entscheiden. Es ist 
aber auch nicht ausgeschlossen, daß BECKER vielleicht die schwachen 
Wirkungen verdünnterer Lösungen nicht beachtete. Jedenfalls ist es 
nicht wahrscheinlich, daß bei der Konzentration 1:20000 mit einem 
Schlag so schwere Schädigungen wie Chromosomenzerfall eintreten 
sollten. 

Auffallend ist es, daß sich bei meinen Versuchen gewisse Teilungs- 
anomalien, die POLITZER und BECKER beobachteten, niemals zeigten, ob- 
gleich ich auf sie mein besonderes Augenmerk lenkte. Das gilt insbeson- 
dere für die Pseudoamitosen und Chromosomenbrücken, die für die Ein- 
wirkung von Röntgenstrahlen (PoLrrzer, PEKAREK), Narkoticis (N&MEc) 
oder anderen chemischen Stoffen ( YAMAHA) so überaus charakteristisch 
sind. Von wesentlicher Bedeutung für das Zustandekommen der Tei- 
lungsanomalien scheinen mir die von mir beobachteten Störungen in der 
Spindelbildung zu sein (vgl. BLEIER 1930). Im übrigen sind die Teilungs- 
anomalien in meinen Versuchen bei den verschiedenen Konzentrationen 
im allgemeinen immer die gleichen. Mit steigender Konzentration nimmt 
vor allem die Häufigkeit der Schädigungen und deren Intensität zu. Es 
scheint, daß eine andauernde photodynamische Wirkung bei niederer 
Konzentration geringer ist als ein nur wenige Stunden währender Einfluß 
einer höheren. Die Pseudoamitosen, die BECKER nach 2stündiger Ein- 
wirkung einer Neutralrotlösung von 1:500 erhielt, bedeuten jedenfalls 
schwerere Kernschädigungen, als sie von mir bei tagelanger Einwirkung 
geringerer Konzentrationen beobachtet wurden. Das Herausdiffundieren 
des Kerninhaltes in das Cytoplasma sowie dessen Schädigung sind na- 
mentlich eine Folge der lange Zeit andauernden Photodynamie bei stär- 
keren Konzentrationen. 


Zusammenfassung. 


1. Die photodynamische Wirkung des Eosins auf Keimwurzeln 
äußert sich in der Hemmung ihres Längenwachstums und nimmt mit der 
Lösungskonzentration, der Einwirkungsdauer und der Beleuchtungs- 
stärke zu. Mit abnehmender Konzentration nimmt dementsprechend 
auch der Zeitraum zu, der zwischen Wachstumseinstellung der Wurzel 
und nachfolgender Nekrose verstreicht. In 1:100000 tritt auch bei 
dauerndem Aufenthalt in der Lösung keine Nekrose der Wurzeln mehr 
ein; sie zeigen vielmehr, dem normalen Tagesrhythmus der Beleuchtung 
ausgesetzt, eine vollkommene Erholung. 

2. Im Dunkeln weist der fluoreszierende Farbstoff an sich eine Gift- 
wirkung auf, doch kommt es auch bei der stärksten von uns verwendeten 
Konzentration (1:5000) zu keinem Absterben der Wurzeln. Im Lichte 
wird die Giftwirkung verstärkt, der Schwellenwert erniedrigt. 
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3. Die wesentlichsten photodynamischen Schädigungen der Wurzeln 
sind folgende: Verlust des Geotropismus, Auftreten eines Vertrocknungs- 
ringes in der Höhe des Flüssigkeitsspiegels der Nährlösung, Beeinträch- 
tigung der Wurzelhaar- und Seitenwurzelbildung, Auftreten von Längs- 
rissen in der Wurzelrinde infolge des Durchbrechens der gehäuften Neben- 
wurzeln. 

4. Die Kernteilungsfrequenz nimmt mit zunehmender Eosinkonzen- 
tration ab. Wie bei Röntgenbestrahlung tritt eine vorübergehende De- 
pression der Teilungsintensität ein, doch ist eine längere mitosenfreie Zeit 
nicht vorhanden. 

5. Die Schwankungen zwischen Minimum und Maximum der Kern- 
teilungsintensitäten nehmen mit dem Grade der Schädigung zu. Sie sind 
daher am stärksten bei den Lichteosinwurzeln, schwächer bei den Dunkel- 
eosinwurzeln und am schwächsten bei den Kontrollen. 

6. Der tagesperiodische Rhythmus der Kernteilung erleidet bei den 
Licht-, nicht aber bei den Dunkelpflanzen eine Verzögerung. 

7. Die Kurven der Prophasen haben große Ähnlichkeit mit der 
Kurve, die die Gesamtheit der Mitosen im Verlaufe der Entwicklung zeigt. 

8. Die zytologische Schädigung scheint sich primär in einer teilweisen 
oder vollständigen Zerstörung der Spindelfasern zu äußern. Die weiteren 
Kernteilungsanomalien, wie Verzögerung oder Sistierung der Chromo- 
somenverlagerung unter Bildung von zweikernigen Zellen oder ,,Riesen- 
kernen“ scheint die Folge der Alteration der Spindelsubstanz zu sein. Als 
schwerste Stadien der Degeneration sind das Herausdiffundieren des 
Karyotins in das Zytoplasma und schließlich die Nekrose von Zellen und 
Geweben anzusehen. Chromosomenbrücken und Pseudoamitosen wurden 
nicht aufgefunden. Das Eosin veranlaßt ähnlich, wie Röntgenstrahlen 
u. a. Noxen, eine frühzeitige Streckung (vorzeitiges Altern) der Zellen. 

9. Eine andauernde photodynamische Wirkung bei niederen Kon- 
zentrationen führt zu geringeren Schädigungen als eine nur wenige Stun- 
den währende Einwirkung konzentrierterer Lösungen. 


Es sei mir zum Schlusse gestattet, meinem hochverehrten Lehrer, 
Herrn Professor Dr. KARL LINSBAUER; für Anregung zu dieser Arbeit 
sowie die vielen Ratschläge und das stete Interesse, das er meiner Arbeit 
entgegengebracht hat, meinen verbindlichsten Dank auszusprechen. 
Auch Herrn Dozenten Dr. Egon Brrsa danke ich herzlich für manche 
Unterstützung und Gefälligkeit. 
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KURZE MITTEILUNGEN. 


ZUR MECHANIK DES HITZETODES PFLANZLICHER ZELLEN. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNG.) 
Von 
HELMUT Dore. 
(Eingegangen am 27. Mai 1932.) 


Fr. WEBER gibt in seiner Arbeit über ,,Hitzeresistenz funktionieren- 
der Stomatanebenzellen“ (Planta 1926) an, daß bei geöffneter Spalte die 
SchlieBzellen in höherem Maße hitzebeständig sind als die Nebenzellen, 
bei geschlossener Spalte dagegen die Nebenzellen hitzebestandiger als die 
SchlieBzellen. Eine Nachuntersuchung ergab, daB beim Erhitzen dem 
Absterben der Zelle ein Verquellen der Starke vorausgeht. Derartige 
Quellungszellen mit zerstörten Chloroplasten erscheinen dem äußeren 
Anblick nach als abgestorben, eingehende Untersuchung zeigte aber, daß 
sie noch am Leben sein, Resistenzunterschiede also vorgetäuscht werden 
können. Freilich bedeutet die Zerstörung der Chloroplasten eine nicht 
unerhebliche Verletzung des Protoplasten. Mit einer schädigenden Wir- 
kung der Stärkequellung läßt sich deshalb der Resistenzwechsel, soweit 
wirklich vorhanden, erklären; ist doch die weniger resistente Zellgattung 
stets stärkehaltig, die widerstandsfähigere stärkefrei. WEBER führt den 
Resistenzwechsel dagegen zurück auf die mit den Schwankungen des 
osmotischen Wertes wechselnde Entquellung des Plasmas. Saccharo- 
phylle, also stärkefreie Objekte, die dennoch einen normalen Turgor- 
mechanismus besitzen, zeigen keinen Resistenzantagonismus im WEBER- 
schen Sinne, man darf also annehmen, daß die Stärkequellung das Aus- 
schlaggebende für den Resistenzwechsel ist. 

Ist nun aber der Hydratationsgrad des Protoplasmas ohne jeden Ein- 
fluß auf dessen Hitzeresistenz? Diese Frage wurde mittels folgender Ob- 
jekte zu entscheiden versucht: 

1. Epidermiszellen (Allium schoenoprasum, Gentiana lutea). 

2. Fucus-Eier. 

3. Vakuolenkontraktions- und Kappenplasmolysezellen (Allium cepa). 

Das Ergebnis war in allen drei Fällen verschieden: 

1. Die Vergleichserhitzung von normalen und plasmolysierten Epi- 
dermiszellen ergab im Binnenplasma keinen Absterbeunterschied. Ein 
Unterschied zeigte sich dagegen im näher untersuchten Verhalten der 
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Tonoplasten, deren Resistenz in hypertonischen Lösungen höher ist. 
Frühere Hitzetoduntersuchungen über Wasserentzug- und Salzwirkungen 
scheinen die prinzipiellen Unterschiede im Verhalten von Tonoplast und 
Binnenplasma vernachlässigt und in angreifbarer Weise vom Tonoplast 
auf das Plasma überhaupt geschlossen zu haben. 

2. Ein günstigeres, da vakuolenfreies Objekt bildeten die Fucus-Eier. 
Bei diesen wird durch plasmolytischen Wasserentzug die Hitzeresistenz 
erhöht. Z. B. betrug die Tötungstemperatur in Ostseewasser etwa 450, 
in einer | molaren Lösung von Rohrzucker in Ostseewasser etwa 50°. 

3. Charakteristisch für die Kappenplasmolyse und Vakuolenkontrak- 
tion ist eine starke Wasseraufnahme des Zellplasmas. Plasma verschie- 
denen Hydratationsgrades — benutzt wurde namentlich das Plasma der 
mehr oder weniger ballonartig aufgetriebenen Kerne — wurde hinsicht- 
lich seiner Koagulationstemperatur verglichen. Es zeigte sich, daß hier 
gesteigerte Wasseraufnahme die Hitzeresistenz des Plasmas erhöht. 

Als Versuch einer theoretischen Vereinigung dieser so heterogen er- 
scheinenden Fälle sei kurz folgendes angegeben. Die Fucus-Eier folgen 
in ihrem Verhalten der Theorie von HEILBRUNN (Colloid Chemistry of 
protoplasm 1928), der den Hitzetod als Störung der Lipoidkomponente 
des Plasmas auffaßt und damit die Stabilisierung durch Wasserentzug in 
Verbindung bringt. Das Verhalten der Epidermiszellen läßt sich weniger 
gut mit dieser Theorie in Einklang bringen. Vielleicht hat der Lipoid- 
mechanismus einen Gegenspieler, der seine Wirkung mehr oder weniger 
aufheben kann; so verhält sich ja eine gewöhnliche Eiweißlösung dem 
HEILBRUNNschen Prinzip entgegengesetzt, was sich hier vielleicht aus- 
wirkt. — Das Verhalten bei Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion 
endlich wird man zis pathologisch auffassen. Das Plasma ist hier in seiner 
kolloiden Beschaffenheit gestört, hydrophiler geworden und nimmt von 
selbst oder unter dem Einfluß quellungsfördernder Ionen Wasser auf. 
Man kann sich das vielleicht so vorstellen, daß eine hydrophobe Plasma- 
koraponente (Lipoid) durch Entmischung ihre quellungshindernde Funk- 
tion eingebüßt hat; damit wäre auch hier der theoretische Anschluß an 
die normalen Fälle vollziehbar. 








(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


ZUR BESTIMMUNG DER ZUCKER AUS PFLANZENEXTRAKTEN 
EINSCHLIESSLICH DES GLUKOSIDZUCKERS. 


Von 
GERHARD KERSTAN. 
(Eingegangen am 1. Juni 1932.) 


Durch weitere methodische Untersuchungen an reinen Lösungen und 
Pflanzenextrakten in Anlehnung an die Bestimmungsmethode für Kohle- 
hydrate von LEHMANN gelang es, Fehlerquellen vor allem bei der Be- 
stimmung der Maltose zu beseitigen und eine Methode zur Bestimmung 
des Glukosidzuckers auszuarbeiten. Es gelingt nämlich, die von uns 
untersuchten Phenolglukoside Äsculin, Arbutin und Salicin, deren Aglu- 
kone und die Maltose aus den wässerigen Pflanzenextrakten durch Ad- 
sorption an Kohle praktisch völlig zu entfernen, was für die eindeutige 
Bestimmung der Monosen eine wesentliche Verbesserung bedeutet. Ein 
aliquoter Teil des Extraktes wird einer Emulsinhydrolyse, die im Gegen- 
satz zu einer Hydrolyse mit Säure spezifisch nur auf die Glukoside und 
nicht auf Saccharose und Maltose oder andere Körper wirkt, dann einer 
Kohlefiltration unterworfen, so daß in dem Filtrat der Glukosidzucker 
als eine Vergrößerung des Reduktionswertes bestimmbar ist. 

Diese Methode wird zur Zeit von uns mit Erfolg angewandt zu Unter- 
suchungen über das Verhalten des Glukosides Asculin in Aesculus carnea 
und Aesculus hippocastanum beim Austreiben und im Tagesstoffwechsel 
der Blätter. Dabei haben wir am Tage einen starken Glukosidanstieg 
parallel den übrigen Kohlehydraten gefunden und eine ebensolche 
Parallelität in der Abnahme des Glukosides über Nacht. 

Bei Anwendung größerer Kohlenmengen zur Adsorption der Gluko- 
side und Maltose macht sich eine störende Adsorption der anderen Zucker 
bemerkbar, die für die Monosen gelegentlich bis zu 10% betragen kann. 
Saccharose wird noch stärker adsorbiert, so daß die 5 Minuten-Salzsäure- 
hydrolyse vor der Filtration mit Kohle zu geschehen hat. Ermöglicht 
wird die Vergärung nach der Salzsäurehydrolyse durch gegenseitige Ent- 
giftung der Ionen, indem zur Neutralisation Kalilauge und Caleium- 
hydroxydlösung verwendet werden. 
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Durch Schiitteln der mehrmals in Wasser aufgenommenen Adsorp- 
tionskohle mit Äther wird die Maltose bis zu einem Prozentsatz eluiert, 
der wenig um 85% schwankt, während die Glukoside adsorbiert bleiben. 
Hierdurch ist es endlich möglich geworden, die Maltose von den übrigen 
Zuckern und den Glukosiden zu trennen und einer exakten Bestimmung 
zuzuführen. Neben der Maltose adsorbierte Zucker, wie Glukose und 
Fruktose, werden mit eluiert. Überschreiten also die Werte der Eluate 
die Werte im Kohlefiltrat nicht um 10%, so kann man auf die Abwesen- 
heit der Maltose schließen. 
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STUDIEN ZUM NACHWEIS VON ANTIKORPERN 
IN PFLANZEN IL 


Von 
Dr. KARL SILBERSCHMIDT 
(München). 
Mit 17 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Mai 1932.) 


Die von KostorF (20) aufgeworfene und im bejahenden Sinne beant- 
wortete Frage, ob Pflanzen durch Pfropfung auf artfremde Unterlagen 
zur Bildung von Antikörpern veranlaßt werden können, schien mir wegen 
der allgemeinen Bedeutung dieses Problems und wegen der Umstritten- 
heit der angewandten Methodik einer Nachpriifung wert und bedürftig 
zu sein. Nachdem in einer früheren Arbeit (49) besonders auf das Pro- 
blem der natürlichen Resistenz vom methodisch-kritischen Standpunkte 
aus eingegangen worden war, sollen im folgenden Ergebnisse von Ver- 
suchen zur Frage der erworbenen Immunität mitgeteilt werden. Soweit 
diese Versuche der allgemeinen Analyse dieses Problems gewidmet sind, 
fanden sie in der vorliegenden Arbeit (Teil A) Aufnahme. Ergänzende 
Untersuchungen aus dem Aufgabenkreis der Pflanzenpathologie sind zu 
einem Teil B, der gleichzeitig an anderer Stelle erscheinen wird, vereinigt. 

Vor der Beschreibung der einzelnen Versuchsreihen soll in einem ein- 
führenden Abschnitt eine schärfere Umgrenzung der Problemstellung 
versucht und der derzeitige Stand des Schrifttums kurz sikizziert werden. 


1. Umgrenzung und Begriffsbildung. 

Die Frage der wechselseitigen Beeinflussung von Unterlage und Reis 
bei heteroplastischen! Pfropfungen stellt einerseits ein Sondergebiet der 
Stoffwechselphysiologie dar, ist aber andererseits durch mannigfache 
Fäden auch mit dem Bereich der Vererbungswissenschaft verknüpft. 
Denn der entscheidende Anstoß zur Prüfung der beim Aufeinanderwirken 
artverschiedener Pfropfsymbionten auftretenden Erscheinungen ist von 
seiten der Genetik erfolgt. Auch Kostorr ging ursprünglich von gene- 
tischen Gesichtspunkten aus, wandte aber zur Unterstützung seiner 
Theorie außer genetischen auch histologisch anatomische, chemische und 
serologische Methoden an. Dagegen sieht Kostorr, wie mir scheint zu 

1 Die Ausdrücke homo- und heteroplastische Transplantationen sind im fol- 


genden gleichbedeutend mit den Formulierungen: Pfropfungen aus artgleichen 
bzw. artverschiedenen Partnern gebraucht. 
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Unrecht, von einer Beriicksichtigung der allgemein physiologischen Seite 
des Problems, nämlich von der Erfassung der durch den Vorgang der 
Pfropfung selbst induzierten Veränderungen ab. Er betrachtet eben die 
Frage der Antikörperbildung als ein neuartiges Problem, nicht als einen 
Sonderfall der Beziehungen zwischen Pfropfpartnern überhaupt. 

Da also auf diesem Gebiet Fragen aus den mannigfachsten Zweigen 
der Biologie zusammenstoßen, erscheint es geboten, den Aufgabenkreis 
der vorliegenden Untersuchungen scharf zu umgrenzen. Um eine genaue 
Fassung der Hauptfragen, welche der experimentellen Arbeit zugrunde 
liegen, zu ermöglichen, sollen hier einige kurze Benennungen eingeführt 
werden. Reis und Unterlage einer heteroplastischen Pfropfkombination 
seien nämlich mit den Buchstaben A und B bezeichnet, während nicht 
gepfropften Vergleichspflanzen jener Arten, denen einerseits Reis und 
andererseits Unterlage angehören, die Buchstaben a und b beigelegt wer- 
den sollen. ‘Dann lassen sich die Kernfragen unserer Problemstellung 
etwa in der folgenden Weise formulieren: 

1. Bestehen in Bezug auf Eintrittszeit, Art und Menge der Präcipi- 
tation Unterschiede zwischen den Fällungen, welche sich bei der Über- 
schichtung von den einerseits aus b und A, andererseits aus b und a ge- 
wonnenen Preßsäften bilden? 

2. Treten im Gefolge der Pfropfung im Pfropfreis unspezifische phy- 
siologische Veränderungen auf, die für den Ausfall von Präcipitations- 
versuchen nach Frage 1 mitbestimmend sein können? 

3. Läßt sich aus den in Frage 1 angedeuteten Untersuchungen ent- 
nehmen, daß in A physiologische Veränderungen eintreten, welche nicht 
durch den Vorgang der Pfropfung, sondern durch Artmerkmale von B 
bedingt, also spezifisch sind ? 

Durch diese Umgrenzung der Fragestellung ist vor allem die Erörte- 
rung jener Faktoren von der Betrachtung ausgeschlossen, die darüber 
entscheiden, ob Vertreter zweier Arten miteinander verbunden werden 
können. Nur die Vorgänge zwischen Pfropfpartnern, deren Verwachsung 
bereits vollzogen ist, stehen hier zur Diskussion. Auch die rein genetische 
Seite des Problems, nämlich die Frage, ob die bei Kreuzung von a und b 
erzielten Ergebnisse Beziehungen zu den bei der Pfropfung von A und B 
gewonnenen Ergebnissen aufweisen, bleibt einer späteren Erörterung vor- 
behalten. 

Der hierdurch gesteckte Rahmen wurde auch bei der folgenden Übersicht des 
einschlägigen Schrifttums nicht überschritten, indem nur solche Arbeiten Be- 
rücksichtigung fanden, welche als wesentlich für das Problem einer spezifischen 
Beeinflussung von Unterlage und Reis angesehen wurden. Da aber keine jener Me- 
thoden, welche zur Klärung dieser Frage beitragen können, außer acht gelassen 
werden durfte, zerfällt die folgende Literaturübersicht in drei Abschnitte, je 


nachdem die angeführten Arbeiten vorwiegend unter Anwendung histologisch- 
anatomischer, chemischer oder serologischer Methoden ausgeführt worden waren. 
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Die zahlreichen Veröffentlichungen Kostorrs sollen als Abschluß dieser Über- 
sicht im Zusammenhang besprochen werden. Auf die bereits am anderen Orte 
früher behandelten Arbeiten wird hier nicht nochmals eingegangen, sondern auf 
den Literaturbericht dieser früheren Veröffentlichung verwiesen. 


2. Literaturübersicht. 
a) Die Verwachsungsvorgänge bei homoplastischen und 
heteroplastischen Pfropfungen. 

VöcHTInG (55) gelang der Nachweis, daß schon bei homoplastischen 
Pfropfsymbionten die Art der Verwachsung von der Konkordanz der 
Lagerung abhängig ist. Bei inverser, also diskordanter Einfügung eines 
Rindenringes in eine gleichgeformte Lücke eines Quittenastes tritt gegen- 
über den bei konkordanter Einfügung feststellbaren Verwachsungsvor- 
gängen eine Formabweichung auf, welche habituell durch eine geschwür- 
artige Verdickung, strukturell durch übermäßige Produktion von Wund- 
parenchym und Verknäuelung der Gefäßbahnen gekennzeichnet ist. Der 
Unterschied zwischen derartigen Wachstumsstörungen und den ebenfalls 
von VöcHTInG nach Herstellung heteroplastischer Verbindungen fest- 
gestellten Entwicklungsstörungen ist nur graduell. Als kennzeichnende 
Merkmale disharmonischer Verbindungen führt er nämlich bei krautigen 
Gewächsen das Hervorbrechen von Wurzeln aus der Basis des Reises, bei 
holzigen Gewächsen Geschwulstbildung an der Verwachsungsstelle an. 
Eine Dickenzunahme war aber ja auch bei diskordanter Einfügung homo- 
plastischer Pfropfstücke festgestellt worden, und die als unspezifisch er- 
achteten Ursachen dieser Verdickung wurden mit denen der Wurzelbil- 
dung aus der Basis des Reises auf gleiche Stufe gestellt. Daher ergeben 
die Untersuchungen VôcHTINGs keine Anhaltspunkte dafür, daß die Art 
der Verwachsung als Ausdruck der spezifischen Beeinflussung von Unter- 
lage und Reis anzusehen sei. Verwachsungsanomalien bei Herstellung 
von Pfropfkombinationen führt auch OHMANN (37) an, ohne der Frage 
nach deren Ursache nachzugehen. Dagegen sind zwei Arbeiten von 
PROEBSTING (39 und 40) der Erfassung der strukturellen Störungen ge- 
widmet, welche bei der Vereinigung artverschiedener Pfropfpartner auf- 
treten. Zwischenschaltung von ausgedehntem Holzparenchym zwischen 
die Gefäßbahnen der Pfropfpartner, Korkentwicklung zwischen Reis und 
Unterlage, knäuelartige Störungen der Leitungsbahnen, gummöse Auf- 
lösungsprozesse im Xylem und Geschwulstbildung oberhalb der Verwach- 
sungsstelle — etwa in der hier angedeuteten Steigerung — werden mit 
dem disharmonischen Charakter der Pfropfpartner in Zusammenhang 
gebracht. Da die Befunde selbst — wenn auch an anderen Objekten — 
schon von VÖCHTING erzielt worden waren, eine auf Ermittlung von deren 
Ursachen abzielende Analyse aber von PROEBSTING nicht angestellt 
wurde, lassen sich aus diesen Untersuchungen für die Behandlung unseres 
Problems kaum Anhaltspunkte gewinnen. 

33* 
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Uber die ausgedehnten Erfahrungen, welche auf dem Gebiet des 
Pfropfrebenbaus in der Frage der wechselseitigen Beeinflussung von 
Unterlage und Reis erzielt wurden, berichtet SEELIGER (48). Er bestreitet, 
daß der geringe Prozentsatz gelungener Pfropfungen, welcher jeweils bei 
Veredelung amerikanischer Unterlagen durch deutsche Reiser erzielt 
wird, durch Versagen der anatomischen Verwachsungsvorgänge ver- 
ursacht sei. „Man hat“, so schreibt SEELIGER, ,,bei allen heteroplasti- 
schen Pfropfungen, die innerhalb der Untergattung Euvitis ausgeführt 
worden sind, anatomisch vollkommene Verwachsungen erzielt.‘‘ Bei 
autoplastischen Pfropfungen der Rebe hat man sogar Verwachsungs- 
prozente erhalten, welche teilweise unter dem Durchschnitt der hetero- 
plastischen Pfropfungen lagen (ZeıssıG, 60). Doch rechnet SEELIGER mit 
der Möglichkeit, daß zwischen Vertretern weit entlegener Arten oder Gat- 
tungen Pfropfkombinationen entstehen können, bei denen das Verbin- 
dungsgewebe anatomisch unvollständig (?) sei, d. h. nicht alle für den 
wechselseitigen Stoffaustausch notwendigen Stoffe enthalte. Doch ist in 
keinem der von ihm aus der Literatur angeführten Fälle ein experimen- 
teller Beweis für diese Annahme erbracht worden. Es bleiben noch die 
Untersuchungen von Funck (9) über heteroplastische Transplantationen 
bei Solanaceen und Cactaceen zu besprechen, die in der Frage der Ab- 
hängigkeit der Verwachsungsvorgänge vom Artcharakter der Pfropf- 
partner zu wertvollen Ergebnissen geführt haben. Einwandfrei ist die von 
Funck angewandte Methodik namentlich in Bezug auf die Tatsache an- 
zusehen, daß die Verwachsungsvorgänge jeweils bei entsprechenden 
Parallelreihen von auto- und heteroplastischen Pfropfkombinationen ver- 
folgt wurden. Es ergab sich hierbei, daß die Unterschiede zwischen der 
Verwachsungsweise artgleicher und artverschiedener Pfropfpartner ledig- 
lich gradueller Art sind. Wohl konnte nämlich Funck feststellen, daß in 
der Regel bei der Verbindung heteroplastischer Pfropfpartner ein ge- 
ringerer Prozentsatz lebensfähiger Transplantate erzielt werde als bei 
Verwendung artgleicher Pfropflinge. Auch gelang es ihm, die bei all 
seinen Pfropfungen beobachteten Arten der Verwachsung nach der Aus- 
dehnung des eingeschalteten Zwischengewebes in Gruppen zu gliedern, 
aber für jede dieser Verwachsungsarten konnten Beispiele aus dem Be- 
reich der homo- und heteroplastischen Pfropfkombinationen angeführt 
werden. Er fand demnach kein histologisches Merkmal, durch welches 
das Zwischengewebe heteroplastischer Pfropfsymbionten vor dem Ver- 
bindungsgewebe artgleicher Pfropfpartner ausgezeichnet ist. Demnach 
stimmen alle dem Problem der histologischen Verwachsungsvorgänge 
gewidmeten Untersuchungen in dem Ergebnis überein, daß es sehr ge- 
wagt sei, aus dem Ausfall der Verwachsung auf ein näheres oder ent- 
fernteres Verwandtschaftsverhältnis zwischen den Symbionten Schlüsse 


zu ziehen. 
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Weniger einheitlich wird sich nun in der Folge das Bild gestalten, 
wenn versucht werden soll, den derzeitigen Stand der Forschung in der 
Frage der wechselseitigen physiologischen Beeinflussung von Unterlage 
und Reis kurz zu skizzieren. Nach unserer Problemstellung kann die 
Auswahl der hier anzuführenden Arbeiten auf solche Untersuchungen 
beschränkt werden, die sich mit den durch Pfropfung verursachten Ver- 
anderungen des Stoffwechselgeschehens befassen. Solche Stoffwechsel- 
anomalien bei Pfropfpartnern kénnen verursacht sein durch Verände- 
rungen entweder der Stoffleitung oder der Stoffneubildung, wobei die 
Verschiebungen beider Teilvorgänge des Stoffwechselgeschehens theo- 
retisch entweder als unspezifisch, d. h. durch den Pfropfvorgang als sol- 
chen bedingt, oder als spezifisch, d. h. durch den Artcharakter der Pfropf- 
symbionten bestimmt, erachtet werden können. 

Daher sollen auch in der folgenden Literaturübersicht die einschlä- 
gigen Arbeiten in vier Gruppen eingeteilt werden, je nachdem sie der Er- 
fassung unspezifischer oder spezifischer Veränderungen der Stoffleitung 
oder der Stoffneubildung gewidmet sind. Dabei verdienen Unter- 
suchungen, die sich auf experimentell erfaßbare Einzelfaktoren (z. B. 
Atropingehalt) erstrecken, den Vorzug vor Arbeiten, in welchen lediglich 
Beobachtungen über das Gesamtverhalten der Pflanzen (Wüchsigkeit, 
Ertragsfähigkeit) zusammengestellt sind. 

b) Versuche zum chemischen Nachweis der im Gefolge der Pfropfung 
eintretenden Stoffwechselveränderungen, 
hervorgerufen durch Stoffleitung. 

Pfropfreis und Unterlage können Änderungen in der quantitativen 
Zusammensetzung ihrer Stoffwechselprodukte zunächst dadurch er- 
fahren, daß durch die Pfropfstelle die geregelte Leitung des Transpira- 
tionsstromes und der Assimilate unterbrochen wird. In der Unterlage 
könnte es also hierbei zu einer Anreicherung von Wasser und Bodensalzen, 
im Reis zu einer Stauung von Kohlehydraten und Eiweißstoffen kommen. 
Einer umfassenden Analyse der verschiedenen Möglichkeiten einer un- 
spezifischen Beeinflussung von Unterlage und Reis bei Pfropfungen gilt 
die monographische Darstellung, welche Hans WINKLER 1912 (58) dem 
Problem der Pfropfbastarde gewidmet hat. Auch WINKLER sieht als 
nächstliegende Ursache einer unspezifischen Beeinflussung von Unter- 
lage und Reis die Tatsache an, daß unter gewissen Bedingungen die 
Pfropfstelle als Sperrzone wirkt, durch welche weder Wasser und Nähr- 
salze aus den Hypobionten ins Reis, noch organische Nährung aus dem 
Hyperbionten indie Unterlage geleitet werden können. In denersten Tagen 
nach Vollzug einer Pfropfung dürfte in allen Fällen die Stoffleitung 
zwischen Unterlage und Reis unterbrochen sein. Sowohl aus den von 
WINKLER herangezogenen älteren Arbeiten als auch aus Untersuchungen 
neueren Datums läßt sich aber entnehmen, daß bei vielen Pfropfungen 
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der Stoffaustausch zum mindesten für bestimmte Stoffe oder Stoff- 
gruppen dauernd erschwert bleibt, so daB es zu einer Stauung organischen 
Materials im Reis, zu einem Überwiegen von Wasser und Nährsalzen in 
der Unterlage kommt. Im folgenden soll etwas näher auf die sich im Reis 
abspielenden Veränderungen eingegangen werden, da diese für die Klä- 
rung des von KostorF angeschnittenen Problems von besonderer Be- 
deutung sind. Im Sinne einer Veränderung des Stoffwechselgeschehens 
im Pfropfreis sprechen schon gärtnerische Erfahrungen über den fördern- 
den Einfluß der Pfropfung auf Ertrag und Beschaffenheit der Früchte 
gewisser Obstbäume. Rivière u. BAILLACHE (45) untersuchten den 
Zuckergehalt der Früchte zweier Birnbäume der gleichen Sorte, von wel- 
chen der eine auf einem Birnenwildling als Unterlage, der andere auf 
Quitte veredelt war. Die Früchte beider erwiesen sich als sehr zucker- 
reich, und zwar besonders bei dem auf Quitte gepfropften Edelreis. Ähn- 
liche Bestimmungen an Pfropfreisern von Birnen führte auch LECLERC 
DU SABLON (28) aus, der aber den Kohlehydratgehalt der Sproßachsen 
zweier Birnbäume, die auf Birnenwildling bzw. Quitte veredelt waren, 
miteinander verglich. Er stellte ein Überwiegen der Kohlehydrate in den 
Zweigen des auf Quitte gepfropften Birnbaumes fest und glaubt, dies 
durch die Annahme erklären zu können, daß die Quittenwurzel wegen 
ihrer größeren Armut an Reservestoffen die vom Reis zuwandernden 
Assimilationsprodukte nicht aufzunehmen vermöge. In anderen Fällen 
aber tritt eine Überflutung des Reises mit Assimilationsprodukten auch 
bei homoplastischen Pfropfungen zutage, bei welchen also für die Hem- 
mung des Stoffaustausches nur die Siebwirkung der Pfropfzone, nicht 
die abweichende Beschaffenheit des Wurzelsystems verantwortlich ge- 
macht werden kann. So führt DANIEL (6, S. 15ff.) das Beispiel einer 
homoplastischen Pfropfung einer Lilie an, bei welcher im Reis Stärke 
gespeichert wurde, während die Unterlage unter Kohlehydratmangel litt. 

Auf ähnliche Ursachen geht auch die von LINDEMUTH (31) beobach- 
tete Erscheinung zurück, daß Reiser von Solanum tuberosum, welche art- 
fremden Unterlagen aufgesetzt werden, in ihrem basalen Teile statt nor- 
maler Achselsprosse entweder Stärke speichernde Knollen oder Luft- 
stolonen entwickeln. Noch aufschlußreicher sind derartige Feststel- 
lungen, wenn sich die Beobachtungen auf differenzierte Stoffwechsel- 
produkte beziehen, auf Stoffe also, welche normalerweise nur dem einen 
der beiden Pfropfpartner eigen sind. So untersuchte VOcHTING (55) die 
Verteilung von Inulin in den beiden Partnern einer Pfropfung von Heli- 
anthus tuberosus auf Helianthus annuus. Während er in keinem Teile der 
Unterlage Inulin feststellen konnte, erwiesen sich zwar beim Reis die 
Blätter und Blattstiele sowie der apikale Teil der Achse frei von diesem 
Kohlehydrat, nicht aber die Achsenteile, deren Inulingehalt in basipetaler 
Richtung anstieg. Im unteren Teile der Achse bemerkte man einige 
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Knöllchen, in deren Umgebung Inulin reichlich vorhanden war. Diese 
Beobachtung spricht also dafür, daß oberhalb der Pfropfstelle dieses 
spezifische Kohlehydrat förmlich gestaut wird. Diese Tatsache wird auch 
nicht durch die Feststellung DANIELSs (6) entkräftigt, daß Inulin an den 
Pfropfstellen von Topinambur und Sonnenblumen eine Umwandlung in 
Stoffe erfahren kann, welche Stengelteile von Helianthus annuus zu 
durchwandern vermögen. Denn Abbau und Umsetzung des Inulins an 
den Pfropfstellen scheinen sich nur sehr langsam zu vollziehen. — Die 
bisher angeführten Beobachtungen bezogen sich durchweg auf die Wan- 
derung von Kohlehydraten. Bezüglich unserer Fragestellung wäre es von 
besonderem Interesse festzustellen, ob die Verwachsungszone auch für 
den Transport von Eiweißstoffen eine Störungslinie darstellt. Leider sind 
wir (nach MEYER u. SCHMIDT, 33, S. 337) über den Austausch stickstoff- 
haltiger plastischer Stoffe zwischen Reis und Unterlage sehr schlecht 
unterrichtet. LIESKE (30) stellte interspezifische Pfropfungen zwischen 
Leguminosen her und fand, daß der durch Knöllchenbakterien der Unter- 
lagenart assimilierte Stickstoff auch dem Reis zugute kommt. Diese 
Schlüsse wurden allerdings nur aus dem Gedeihen der Pfropfsymbionten 
gezogen, entbehren also einer Bestätigung durch chemische Analysen. 
Dagegen erwuchs den Versuchen LIESKEs eine Stütze an neueren Unter- 
suchungen von HorMANN (14) und RIcHMoND (43); einerseits geht aus 
deren Versuchen hervor, daß Pfropfreiser von Phaseolus vulgaris auf 
Unterlagen von Ph. lunatus den in den Wurzelknöllchen des Hypobionten 
assimilierten Luftstickstoff zu verwerten vermögen. Andererseits führten 
die Versuche darüber hinaus auch zu dem Ergebnis, daß Keimlinge aus 
Samen solcher Pfropfreiser von Ph. vulgaris auf Ph. lunatus auch durch 
Wurzelbakterien infiziert werden können, welche normalerweise nur in 
die Wurzelzellen von Ph. lunatus eindringen. Die gleichen Beziehungen 
konnten auch in Fällen festgestellt werden, in denen Ph. lunatus als 
Hyperbiont verwendet wurde. Diese Versuche sprechen zwar deutlich 
für die Möglichkeit eines Austausches N-haltiger Produkte zwischen bei- 
den Pfropfpartnern, lassen aber sowohl die Frage offen, ob der Austausch 
auch in quantitativer Beziehung ungehemmt über die Verwachsungsstelle 
weg vollzogen wird als auch das Problem ungelöst, ob nur einfach zu- 
saınmengesetzte N-haltige Bausteine, oder auch komplizierte Produkte 
der Eiweißsynthese die Pfropfzone durchsetzen. 

Wertvolle Ergebnisse liegen bezüglich der Wanderungsfähigkeit der 
Alkaloide bei Pfropfungen vor. MEYER u. Scumipt (33) stellten makro- 


und mikrochemische Untersuchungen über die Verteilung von Alkaloiden 
Datura Stramonium 


Solanum tuberosum und 





in verschiedenen Zonen der Pfropfsymbionten 
Nicotiana Tabacum 
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an dieser Stelle besonders die Tatsache hervorgehoben werden (33, S. 382), 
daß sich bei der Pfropfung von Nicotiana Tabacum auf Solanum tubero- 
sum das Nicotin in der Achse des Reises oberhalb der Pfropfstelle deut- 
lich staut. Bei einer der untersuchten Pflanzen fand sich im oberen Teile 
der Achse 0,047%, an der Pfropfstelle aber 0,17% Nicotin, bei einer 
anderen Versuchspflanze enthielten die Blätter 0,016% , die Achse 0,038% 
dieses Alkaloides. Ähnliche Untersuchungen wurden auch an Partnern 
verschiedener Pfropfungen angestellt, um deren Gehalt an Glycosiden 
und Farbstoffen zu prüfen. Aus den Feststellungen von GuIGnArD (11) 
und Hormann (14) geht hervor, daß mit einem Übertritt von Glycosiden 
aus Reisern in glycosidfreie Unterlagen nicht zu rechnen ist. Auch Farb- 
stoffe scheinen u. a. nach Beobachtungen von Ravaz (42) die Pfropf- 
stellen schwer zu durchsetzen. 

Aus alledem läßt sich entnehmen, daß Stoffwechselanomalien un- 
spezifischer Art, namentlich in Reisern von Pfropfungen dadurch zu- 
stande kommen können, daß bestimmte Stoffwechselprodukte sich in 
diesen im Gefolge der Pfropfung in außergewöhnlich hoher Quantität an- 
häufen. Werden also in diesem Falle die Stoffwechselveränderungen 
durch eine sich an der Pfropfstelle vollziehende Drosselung des Stoff- 
transportes herbeigeführt, so lassen sich viele Beispiele auch für die 
andere Möglichkeit anführen, daß das Stoffwechselgeschehen des einen 
Pfropfpartners infolge der Durchlässigkeit der Verwachsungszone auch 
durch Übertreten von Produkten des Pfropfsymbionten beeinflußt zu 
werden vermag. Schon aus dem Gelingen so vieler homo- und hetero- 
plastischer Pfropfungen nach einfachem und gemischtem Verfahren läßt 
sich der Schluß ziehen, daß Wasser und Bodensalze, manche Kohle- 
hydrate und N-haltige Substanzen die Pfropfstelle zu durchsetzen ver- 
mögen. Aber gerade, da nur bestimmten Stoffen oder Stoffgruppen die 
Fähigkeit zum Durchtritt zukommt, ist mit der Möglichkeit zu rechnen, 
daß diese Stoffe, die wohl auch in beschränkter Menge etwa in der 
Unterlage vorkommen, so reichlich aus dem Reis einwandern, daß im 
Hypobionten eine merkbare Beeinflussung des Stoffwechselgeschehens 
festzustellen ist. Soweit es sich in derartigen Fällen nur um unspezifische 
quantitative Verschiebungen handelt, erübrigt es sich für uns, ausführ- 
licher auf solche Beispiele hinzuweisen. In der erwähnten monographi- 
schen Darstellung WINKLERs finden sich auf S. 40f. die Ergebnisse ein- 
schlägiger Untersuchungen angeführt. 

Von größerer Bedeutung für das Verständnis unseres Problems sind 
Fälle, bei welchen ein ,,spezifisches Stoffwechselprodukt‘ einer der beiden 
Arten, aus welchen sich ein heteroplastischer Pfropfsymbiont zusammen- 
setzt, in den anderen Pfropfpartner emwandert. Es erhebt sich hier die 
Frage, ob derartige Beeinflussungen des Stoffwechselgleichgewichtes 
eines Pfropfsymbionten durch Produkte, welche normalerweise für eine 
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andere Art charakteristisch sind, als „spezifisch‘‘ anzusprechen sind. 
Nach WINKLER (57, 8.18) bildet die Konstanz einer Eigenschaftsände- 
rung das Kriterium für deren Spezifität. „Spezifische Änderungen‘, so 
schreibt er, ‚‚müssen erhalten bleiben, wenn der modifizierte Pfropfkom- 
ponent . . . durch Samen oder Stecklinge weiter vermehrt oder auf andere 
Unterlagen gepfropft wird.‘ Für die Beurteilung unseres Problems aller- 
dings ist nicht der Gegensatz zwischen phänotypisch und genotypisch be- 
dingten Eigenschaftsänderungen maßgebend, sondern der Unterschied 
zwischen Veränderungen, welche durch die Pfropfoperation an sich her- 
vorgerufen wurden, und solchen, die durch den Artcharakter des einen 
der beiden Pfropfpartner bestimmt wurden:. Als spezifische Verände- 
rungen im letzteren Sinne sind auch die hier zur Erörterung stehenden 
Stoffwechselbeeinflussungen zu betrachten. Nur ist die Spezifitäts- 
änderung in diesem Falle passiv, d.h. nur die Einwanderung des Stoffes, 
nicht eine hierdurch herbeigeführte Reaktion der Pflanze ist Gegen- 
stand der Untersuchung. Der experimentelle Nachweis der Einwande- 
rung spezifischer Stoffwechselprodukte vom einen in den anderen Pfropf- 
partner ist bisher nur in ganz wenigen Fällen gelungen. So geht aus den 
Ergebnissen von MEYER u. SCHMIDT (33, S. 382) hervor, daß Alkaloide, 
wenn auch in verschwindender Menge, die Pfropfstellen zu durchsetzen 
vermögen und hierbei in Pflanzen einwandern, in denen normalerweise 
diese Alkaloide nicht gebildet werden. So fanden die Verfasser bei der 
Pfropfung von Nicotiana Tabacum auf Solanum tuberosum bei einer Ver- 
suchspflanze in der Achse der Unterlage 0,09% , in den Nebenwurzeln der 
Achse 0,06% und in der Knolle 0,014% Nicotin, während im Blindversuch 
etwa 0,015% Alkaloid ermittelt wurde. Auch spätere Versuche JAVIL- 
LIERs (16) sprechen dafür, daß Pflanzenbasen in alkaloidfreie Partner 
heteroplastischer Pfropfkombinationen überzutreten vermögen. — Weiter- 
hin wäre hier anzuführen, daß das infizierende Prinzip vieler Virus- 
krankheiten und der infektiösen Chlorosen durch Pfropfung auf normal 
grüne Pflanzen übertragen werden kann. Von der Viruskrankheit wird 
an anderer Stelle ausführlicher die Rede sein. Auch ist bei derartigen 
Krankheiten das infizierende Agens, welches aus dem erkrankten Sym- 
bionten in den gesunden Partner übertritt, nicht als Kennzeichen der 
Art, sondern als Begleiterscheinung eines Zustandes der Art zu betrachten 
und kann deshalb keine spezifischen Veränderungen in unserem Sinne 
hervorrufen. In manchen Fällen der infektiösen Chlorose dagegen, z. B. 
bei der von IKENO (15, S.358ff.) beschriebenen Buntblättrigkeit von Cap- 
sicum annuum ist die Erscheinung der Buntblättrigkeit wohl als Artmerk- 
mal im mendelistischen Sinne anzusehen. Da auch diese Form der Bunt- 
blättrigkeit durch Pfropfung auf normale Capsicum-Pflanzen übertragen 

1 Es liegt uns dabei natürlich der Gedanke fern, diese Veränderungen etwa 
mit dem Faktorenaustausch bei Kreuzungen vergleichen zu wollen. 
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werden kann, so ware dieser Fall allerdings zu den Beispielen spezifischer 
Beeinflussung durch Stoffaustausch zwischen Pfropfpartnern zu zählen. 

Es bleiben uns nun hier nur noch einige Untersuchungen zu erwähnen 
über die Frage, ob durch Pfropfungen nicht Anderungen der spezifischen 
Anfälligkeit einer Art gegen den Angriff irgendwelcher Parasiten hervor- 
gerufen werden können. Natürlich muß bei solchen Fällen von Um- 
stimmung natürlicher Widerstandsfähigkeit stets zunächst die Frage ge- 
prüft werden, ob diese Änderung der Resistenz tatsächlich durch Stoff- 
einwanderung von seiten jenes Pfropfpartners verursacht wird, auf dessen 
Einfluß die Umstimmung zurückgeführt wird. Denn eine solche Ver- 
schiebung der Resistenz könnte auch in den von uns an erster Stelle be- 
sprochenen Fällen eintreten, in welchen der Pfropfvorgang als solcher 
Modifikationen der Partner verursacht (Steigerung der Wüchsigkeit, Zu- 
nahme der Behaarung), die weniger leicht einer Infektion unterliegen als 
die nicht modifizierten Kontrollpflanzen. Die Mehrzahl der einschlägigen 
Untersuchungen führte zu einem negativen Ergebnis, zeigte also, daß bei 
vielen Pfropfsymbiosen zwischen empfänglichen und resistenten Arten 
jeder Partner den ihm eigentümlichen Grad natürlicher Widerstands- 
fähigkeit beibehält. Besonders eingehend ist diese Frage von LEACKH (27) 
geprüft worden, der feststellen konnte, daß bei reziproken Pfropfungen 
zwischen Bohnensorten von hoher und geringer Widerstandsfähigkeit 
gegenüber Colletotrichum Lindemuthianum weder Unterlage noch Reis 
irgendwelche Änderungen ihrer Resistenz gegen den Pilz erkennen ließen. 
Ähnliche Untersuchungen wurden bezüglich einer durch Pfropfung ver- 
anlaßten Änderung der Anfälligkeit von Solanum tuberosum gegenüber 
dem Kartoffelkrebs von Roacu (46) und von Körter (17, S. 407) aus- 
geführt. KOHLER war von der Annahme ausgegangen, die Anfälligkeit 
der Wirtspflanze könnte auf der Gegenwart eines die Schwärmsporen zum 
Eintritt in das Innere der Epidermis veranlassenden Reizstoffes beruhen, 
der in den oberirdischen Teilen gebildet und in die Knollen und Stolonen 
abgeleitet würde. Doch zeigt sich sowohl in Roacus als in seinen eigenen 
Versuchen, daß die Disposition der Unterlage in keinem Falle verändert 
wurde, ob nun das Reis einer anfälligen oder einer empfänglichen Sorte 
zugehört. Keine wechselseitige Beeinflussung von Pfropfpartnern konn- 
ten endlich auch SALMON u. WARE (47) bei ihren Untersuchungen über 
die Anfälligkeit verschiedener Sorten von Hopfen gegenüber dem Hopfen- 
mehltau feststellen. 

Den negativen Ergebnissen dieser Untersuchungen über die Anfällig- 
keit gegenüber Pilzen stehen einige positive Befunde über eine Beein- 
flussung der Widerstandsfähigkeit gegenüber bakteriellen Erkrankungen 
gegenüber. So fanden WorMALD u. Gruss (59), daß die Anfälligkeit der 
Wurzeln von Apfelbäumen gegenüber Bacterium tumefaciens, dem Erreger 
der Krongallenkrankheit, wesentlich durch den Sortencharakter des 
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Edelreises bestimmt wird. Reisern der Sorte Lord Derby z. B. wird die 
Fähigkeit zugesprochen, die Empfänglichkeit der Unterlagen verschie- 
dener anderer Sorten zu steigern, während umgekehrt die Wirkung einer 
Veredelung von Unterlagen verschiedener Sorten mit Reisern von Brand- 
leys Seedling, Bismarck, Newton Wonder oder Stirling Castle als resistenz- 
steigernd angesprochen wird. Es ist wohl anzunehmen, daß in diesen 
Falle Anfälligkeit und Resistenz auf dem Gehalt bestimmter Sorten an 
spezifischen Stoffwechselprodukten beruhen, deren Einwanderung in 
heteroplastische Pfropfpartner eine spezifische Veränderung dieser her- 
vorruft. Vielleicht ist auch die schon erwähnte Umstimmung der Ab- 
kömmlinge von Reisern solcher Leguminosenarten, welche auf Unter- 
lagen anderer Leguminosenarten wuchsen, gegenüber dem Eindringen 
der dieser Unterlagenart eigentümlichen Form von Bacterium radicicola 
(14 und 43) auf ähnliche spezifische Ursachen zurückzuführen. 

Endlich liegt noch eine kurze Mitteilung von Comes (5) über einen 
Pfirsichbaum vor, welcher vor der Pfropfung so sehr unter Exoascus de- 
formans gelitten hatte, daß seine Früchte nicht ausreiften, und der sich 
völlig erholte, nachdem ihm ein Reis der Pflaumensorte Burbank auf- 
gepfropft worden war. Comes sieht den Grund dieser Beeinflussung in 
der Einwanderung von Pflanzensäuren aus dem Pflaumenreis in die 
Pfirsichunterlage, versucht aber nicht, diese Annahme experimentell zu 
erhärten. Wenn aber auch in diesem letzten Falle vielleicht der Beweis 
für die Spezifität der Beeinflussung noch aussteht, so genügen die Bei- 
spiele für die durch Pfropfung bewirkte Veränderung der Widerstands- 
fähigkeit gegenüber Bakterien und die Feststellungen über die Wande- 
rung von Alkaloiden durch die Pfropfstelle hindurch, um zu zeigen, daß 
durch Stoffleitung zwischen Pfropfpartnern auch spezifische Beeinflus- 
sungen erzielt werden können. 

In den meisten der bisher besprochenen Fälle hatte die Einwanderung 
spezifischer Stoffe in Pfropfpartner, denen normalerweise solche Sub- 
stanzen fehlen, für diese nach unseren bisherigen Kenntnissen keine nach- 
teilige Wirkungen zur Folge. Und doch wäre es von besonderem Belang, 
Stoffe erfassen zu können, die bei ihrem Eindringen in artfremde Sym- 
bionten Giftwirkungen ausüben oder irgendwelche spezifische Schädi- 
gungen hervorrufen würden. Denn für das Mißlingen von Pfropfungen 
und namentlich für das spätere Kümmern von zunächst erfolgreichen 
Veredelungen wird häufig (so auch von SEELIGER, 48, S. 332) als Grund 
die „ungünstige Beeinflussung von Edelreis und Unterlage‘ angeführt. 
Unter dieser Begründung werden zwar zunächst jene Fälle verstanden, 
in welchen durch den Vorgang der Pfropfung einer oder beide Pfropf- 
partner in quantitativer Beziehung in der notwendigen Zufuhr anorgani- 
scher Baustoffe eingeengt werden. Doch sind die Ansichten über den 
Mangel physiologischer Harmonie zwischen zwei Pfropfpartnern teilweise 
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auch durch Vorstellungen beeinfluBt, welche sich aus einer Gleichsetzung 
der Reaktionen von Pflanze und Tier auf Einführung artfremder Sub- 
stanzen ergeben (vgl. SEELIGER, 48, S. 345). Einer derartigen Analogie 
entspricht nämlich die Annahme SEELIGERs „es könnten Stoffwechsel- 
produkte von der Unterlage in das Edelreis überwandern und hier Stö- 
rungen hervorrufen“. Unter den Substanzen, deren Erfassung in dieser 
Beziehung von größter Bedeutung wäre, sind neben den Eiweißstoffen 
namentlich die Enzyme zu nennen. Das Wenige, was über das Über- 
wandern von Eiweißstoffen und über die Wirkung einer solchen Über- 
wanderung bekannt geworden ist, wurde oben angeführt. Den Enzymen 
aber kommt in diesem Zusammenhang deshalb große Bedeutung zu, weil 
deren Eindringen in artfremde Symbionten in gleicher Weise zu einer 
Verhinderung assimilatorischer und zu einer Förderung dissimilatorischer 
Vorgänge führen könnte. Aber auch über den Austausch von Enzymen 
zwischen Pfropfpartnern liegen bisher nur wenige Angaben vor. Auf das 
Vorhandensein von Enzymen in der Verwachsungszone hat MÂuLE 
(32, S.29) auf Grund der Tetsache geschlossen, daß bei erfolgreichen 
Pfropfungen im Laufe der Zeit die Korkschicht abgebaut wird, welche 
ursprünglich die Grenzfläche der beiden zur Vereinigung gekommenen 
Kallusränder gebildet hatte. Er beschreibt die einzelnen Stadien der 
Auflösung dieser Korkschicht, äußert sich aber sehr zurückhaltend über 
die Natur des Lösungsmittels. Doch führt er zum Vergleich die Abson- 
derung zellwandspaltender Fermente von seiten parasitischer Pilze an. 

Diese Anschauungen über die Resorption von Kork längs der Ver- 
wachsungsebenen zweier Pfropfpartner werden bestätigt durch Angaben 
von Kriıee (25, S. 10) und Küster (26, S. 389). Einen etwas breiteren 
Raum widmet dieser Frage neuerdings Funck (S. 433). Gegenüber der 
von OHMANN (37, S. 234) vertretenen Ansicht, eine Resorption von Zell- 
material sei unmöglich, weist er auf eigene Beobachtungen über Auf- 
lösungen in der Verwachsungszone hin. Er hatte nämlich bei der Unter- 
suchung von Cactaceentransplantationen in der Verwachsungszone nicht 
nur das Vorkommen auffallend hell gefärbter Stellen nekrotischen Zell- 
materials neben lebhaft dunkelbraun gefärbten Partien, sondern auch 
den Zerfall der Zellreste in kleine, rundliche Tröpfchen beobachten kön- 
nen. Einen schärferen Unterschied hinsichtlich der Resorption des nekro- 
tischen Zellmaterials zwischen homo- und heteroplastischen Transplan- 
tationen konnte er nicht auffinden, stellte aber bei verschiedenen art- und 
gattungsgleichen Verbindungen eine deutliche Verzögerung des Lösungs- 
vorganges fest. Versuche zur Bestimmung der chemischen Beschaffen- 
heit des Lösungsmittels führten nicht zum Ziele, FUNCK nimmt aber an, 
daß das Lösungsmittel enzymatischer Natur sei. 

Diese im letzten Abschnitt erwähnten Fälle von Stoffwechselfunk- 
tionen in der Verwachsungszone gehören schon nicht mehr rein dem Be- 
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reich der durch Stofftransport bedingten physiologischen Veränderungen, 
welche im Gefolge der Pfropfungen auftreten, an. Denn es läBt sich hier 
die Möglichkeit nicht ausschließen, daß die korklösenden ,,Enzyme“ erst 
nach Vollzug der Pfropfung entstanden sind, daß also ihre Bildung wenig- 
stens mittelbar durch die Pfropfung veranlaßt wurde. Im folgenden 
sollen nun Untersuchungen über die Frage angeführt werden, ob sich in 
Pflanzen auf chemischem Wege bestimmte Stoffe nachweisen lassen, 
deren Bildung als Reaktion entweder auf die durch den Pfropfvorgang 
veränderten Lebensbedingungen oder auf die Einwanderung spezifischer 
artfremder Substanzen aufzufassen ist. Solche im Gefolge der Pfropfung 
neugebildeten Substanzen wären als aktiv bedingt, und zwar im ersteren 
Falle als unspezifisch, im letzteren aber als spezifisch im Sinne unserer 
Begriffsfestsetzung anzusehen. 


c) Versuche zum chemischen Nachweis der im Gefolge der Pfropfung 
eintretenden Stoffwechselveränderungen, hervorgerufen durch 
Stoffneubildung. 

Ein Beispiel für eine Veränderung des Stoffwechselgeschehens der 
Unterlage, welche als Reaktion auf die Wirksamkeit des Reises zu be- 
trachten ist, gibt schon 1892 VécuTING an. Er pfropfte ein Reis von 
Rhipsalis paradoxa auf eine Unterlage von Opuntia Labour. Die äußerlich 
intakt wirkende Pfropfkombination hielt sich über 20 Monate. Doch das 
Reis zeigte insofern ein vom Normalen abweichendes Verhalten, als es 
Wurzeln ins Gewebe der Unterlage getrieben hatte, welche diese schließ- 
lich nach allen Richtungen hin durchwucherten und an mehreren Stellen 
die Oberfläche durchbrachen. Das Zellgefüge der Unterlage wurde an 
einigen Stellen in der Umgebung der Wurzeln in eine gallertige Masse ver- 
flüssigt, die teilweise sich bis zur Epidermis erstreckte und dem Hypo- 
bionten schon rein äußerlich ein mißfarbenes und etwas durchsichtiges 
Aussehen verlieh. In der Umgebung anderer Wurzeln war keine Ver- 
flüssigung des Gewebes eingetreten, doch hatte statt dessen in diesen 
Fällen die Wirtspflanze durch Bildung von Korkscheiden die Wurzeln 
aus der Stoffwechselgemeinschaft ausgeschlossen. Von den oben be- 
schriebenen Fällen physiologischer Wechselbeziehungen zwischen Unter- 
lage und Reis unterscheidet sich dieser Fall von Beeinflussung dadurch, 
daß hier nicht der Stoffaustausch zwischen den Pfropfpartnern, wohl aber 
die Reaktion des Hypobionten auf den vom heteroplastischen Partner 
ausgeübten Reiz der Erforschung zugänglich ist. Da sich die Beobach- 
tung nicht auf Erfassung der Reiz- und Reaktionsprodukte erstreckte, 
läßt sich nicht entscheiden, ob es sich beim Verhalten der Pfropfpartner 
zueinander um eine spezifische Beeinflussung handelt. Ähnliche Be- 
obachtungen finden sich in der Literatur nicht selten, namentlich Be- 
schreibungen von Faulstellen, welche in der Nähe der Verwachsungszone 
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von Pfropfsymbionten auftreten?. Da aber im einzelnen Falle die Frage 
unentschieden blieb, ob der EinfluB der Pfropfung auf die Entstehung 
solcher Faulstellen als direkt oder indirekt anzusehen ist und welche Be- 
deutung hierbei dem Artcharakter der Pfropfpartner zukommt, sind 
diese Beobachtungen von geringem Wert. Um aber wenigstens auf die 
Môglichkeit der spezifischen Reaktion des beeinfluBten Pfropfpartners 
gegenüber beeinflussenden Symbionten hinzuweisen, sei noch ein- 
mal auf den wohl untersuchten Fall der Einwanderung von Nicotin aus 
einem Tabakreis in eine Kartoffelunterlage zurückgegriffen. Der Nicotin- 
gehalt der Unterlage wurde von den Verfassern nicht an allen Stellen 
gleich befunden, sondern der Alkaloidgehalt nahm, bezogen auf die Ver- 
wachsungsstelle, vom proximalen zum distalen Ende hin ab (33, S. 382). 
Dieses Konzentrationsgefälle innerhalb ein und derselben Versuchs- 
pflanze ist schwer durch eine mechanische Hemmung der Leitung zu er- 
klären; es ware denkbar, daB hier von seiten der Unterlage Stoffe ge- 
bildet werden, welche der Ausbreitung des Alkaloides hinderlich sind. 
Die Verfasser vertreten selbst die Ansicht, daB nach dem Ausfall dieser 
Versuche eine weitergehende Beeinflussung der sich in den Pfropfstellen 
mischenden Zellen der beiden Symbionten durch Anstoßreize möglich sei. 
Doch hiermit verlassen wir das Gebiet der experimentell sichergestellten 
Beobachtungen und begeben uns ins Bereich der Hypothesen. 

Abschließend läßt sich bemerken, daß es bisher nicht möglich war, 
spezifische Produkte der Reaktion eines Pfropfpartners auf durch die 
Pfropfstelle hereindiffundierte artfremde Substanzen auf chemischem 
Wege zu erfassen. 


d) Versuche zum serologischen Nachweis physiologischer 
Wechselbeziehungen zwischen Unterlage und Reis. 

Bei der großen Schwierigkeit, welche der chemischen Erfassung spe- 
zifischer Produkte, namentlich artspezifischer Eiweißstoffe, im Wege 
stehen, war es zweifellos ein Fortschritt, in die botanische Forschung die 
serologischen Methoden einzuführen, denen die Immunitätslehre große 
Erfolge verdankt. Zur Klärung der Frage der ,,vegetativen Affinität“ 
bei Herstellung heteroplastischer Pfropfungen bediente sich ihrer zuerst 
GREEN (10). Er immunisierte Tiere gegen Eiweiß einer bestimmten Art 
und konnte feststellen, daß das Blutserum nach Vollendung der Immuni- 
sierung auch mit Preßsaft verwandter, zur Pfropfung geeigneter Arten 
Präcipitate ergab. Dieses Ergebnis wurde zwar von GREEN positiv be- 
wertet, konnte aber in dieser allgemeinen Form zur Klärung der Frage 
einer Beziehung zwischen Pfropfeignung und Eiweißverwandtschaft kaum 
herangezogen werden. PROEBSTING u. BARGER (41) kamen bei ähnlichen 


1 Bericht der kgl. Lehranstalt für Wein-, Obst- und Gartenbau. Geisenheim 
1903, S. 40. 
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Versuchen zu dem Ergebnis, daB die Methode zur Klärung dieser Frage 
nicht geeignet ist, weil alle Arten, welche interspezifisch Pfropfsymbiosen 
eingehen, zu nahe EiweiBverwandtschaft besitzen und daher keine Unter- 
schiede im Ausfall der Pracipitinreaktionen erkennen lassen. 

Kostorr, der in den letzten Jahren bei seinen Untersuchungen die 
serologische Methode in gréBerem Umfange anwendete, bediente sich 
ihrer zur Klärung der Frage, ob zwischen artverschiedenen Pfropfpart- 
nern Beeinflussungen im Sinne einer aktiven Immunisierung bestehen. 
Die Art seiner Versuchsanstellung weicht insofern von der in der Medizin 
üblichen Methode, die auch in den.oben angeführten botanischen Unter- 
suchungen befolgt wurde, ab, als das Antigen (pflanzlicher PreBsaft) in 
seiner Wirkung nicht gegenüber Immunserum von Tieren, sondern gegen- 
über PreBsaft aus Pflanzen anderer Arten geprüft wurde. Die Ergebnisse 
seiner Untersuchungen, auch soweit sie nicht vorwiegend unter Heran- 
ziehung serologischer Methoden ausgeführt wurden, sollen hier kurz im 
Zusammenhang betrachtet werden. 

Die erste sciner größeren experimentellen Untersuchungen (19) war 
der Histologie der Verwachsungszonen art- und gattungsverschiedener 
Pfropfsymbionten gewidmet. Er gliedert zunächst die mit bloBem Auge 
erkennbaren Wachstumsanomalien, welche an der Basis von Pfropf- 
reisern, die auf artfremden Unterlagen aufsitzen, festzustellen sind, in 
vier Gruppen, je nachdem oberhalb der Kalluszone eine Anschwellung in 
der Art einer Krongalle auftritt oder dicht gedrangte blattahnliche SproB- 
ausstülpungen hervorbrechen oder zahlreiche kleine warzenförmige Aus- 
buchtungen sich erheben oder endlich aus der Basis des Reises Wurzeln 
entspringen. Alle vier Gruppen von histologischen Anomalien werden 
auf die gleiche Ursache, nämlich die Anhäufung von Stoffwechselproduk- 
ten über der Verwachsungszone zurückgeführt. Erklärt wird diese 
Stauung organischer Substanzen weniger durch die mechanischen Schwie- 
rigkeiten des Durchtritts als durch die chemische Spezifität der Pfropf- 
partner. Infolge dieser Spezifität, so nimmt er an, können manche Stoffe 
aus dem Reis nicht in die Unterlage übertreten und stauen sich daher an 
der Basis des Reises. Eine wechselseitige ,,spezifische“ Beeinflussung der 
Pfropfpartner etwa im Lamarkistischen Sinne lehnt Kostorr ab. Im 
Gegenteil, er nimmt an, daß in den Pfropfpartnern Lysine, Präcipitine 
und andere Agentien ähnlicher Natur auftreten, welche einetiefergreifende, 
etwa formative Beeinflussung zwischen Unterlage und Reis verhüten. 

Die mikroskopischen Beobachtungen ergaben, daß die Zellen oberhalb 
der Verwachsungszone vielfach mit Stärke vollgepfropft sind, und daß die 
Zone nekrotischen Gewebes zwischen den Kallusrändern gewisser Pfropf- 
partner, z. B. von Nic. Rusbyi und Nic. rustica, im Verlauf der Pfropf- 
symbiose der Zersetzung anheimfällt. Bei experimentellen Unter- 
suchungen wurde weiterhin festgestellt, daß sich bei Kartoffeln, welche 
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als Reiser auf Unterlagen von Nic. Sanderae gewachsen waren, das Vor- 
handensein von in vitro wirksamen Lysinen nachweisen lasse. AuBer mit 
dieser zuletzt angeführten Feststellung, über die aber nähere Angaben 
nicht vorliegen, greifen die Befunde Kostorrs in nichts über den Rahmen 
des grundsätzlich bekannten Tatsachenmaterials hinaus. Die Bildung 
von tumorartigen Verdickungen oberhalb der Verwachsungsstelle wurde 
schon von VöcHTInG beschrieben und auch bei diskordant eingefügten 
autoplastischen Pfropfsymbionten festgestellt. Auch der Vorgang der 
Auflösung des nekrotischen Zwischengewebes wurde schon von anderer 
Seite, und zwar bei homoplastischen Transplantaten, beobachtet. So 
greifen die oben angeführten theoretischen Folgerungen der Unter- 
suchung dem experimentellen Befund in manchen Punkten vor. 

Eine um so wertvollere Ergänzung zu dieser histologischen Unter- 
suchung stellt die im Jahre 1930 erschienene Abhandlung ,,acquired 
immunity in plants“ (20) dar, deren meist auf serologischem Wege ge- 
wonnenen Ergebnisse, falls sie sich bewahrheiten werden, eine wesentliche 
Bereicherung unserer Kenntnisse bedeuten. Da in meiner früher erschie- 
nenen Arbeit (49) zu Methoden und Ergebnissen dieser Untersuchung in 
ausführlicher Weise kritisch Stellung genommen wurde, sei hier nur das 
Hauptergebnis der Arbeit herausgegriffen. Bei der serologischen Prüfung 
der Extrakte aus Reisern von 27 verschiedenen Pfropfkombinationen 
konnte Kostorr bei fünf Pfropfreisern eine starke, bei sieben eine mäßige 
spezifische Steigerung des Präcipitingehaltes im Gefolge der Pfropfung 
feststellen. Bei der folgenden Besprechung der Ergebnisse meiner eigenen 
Versuche wird sich Gelegenheit finden, auf diese Angaben Kostorrs zu- 
rückzukommen. 

Eine sehr ausgedehnte Untersuchung Kostorrs aus dem Jahre 1930 
(22) ist wesentlich genetischen Fragen gewidmet und fällt deshalb größ- 
tenteils nicht mehr in den Rahmen der vorliegenden Untersuchung. In 
diesem Zusammenhang verdient nur hervorgehoben zu werden, daß 
Kosrorr in dieser Arbeit die Störungen zu erklären versucht, welche bei 
der Entwicklung der Hybridenembryonen aus Kreuzungen verschiedener 
Arten der Gattung Nicotiana auftreten. Er glaubt dabei eine funktionelle 
Abhängigkeit der Lebensfähigkeit der Hybriden von der Antikörper- 
bildung feststellen zu können und nimmt ferner an, daß die Hybriden 
jener Arten am frühesten den Entwicklungsstörungen erliegen, die durch 
den höchsten Gehalt an Normalpräcipitinen ausgezeichnet sind. Bei den 
Störungen der Embryoentwicklung von Artbastarden wird auch den er- 
worbenen Präcipitinen große Bedeutung zuerkannt. Auch diese An- 
nahmen Kosrorrs sind noch größtenteils rein hypothetischer Natur und 
stehen sogar teilweise im Widerspruch mit seinen eigenen Versuchsergeb- 
nissen. So sterben die Embryonen aus der Kreuzung N. Langsdorffiit x 
N. Tabacum schon auf sehr frühen Stadien ab, obwohl die Prüfung der 
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Extrakte der beiden Arten auf ihren Gehalt an Normalpräcipitinen ein 
negatives Ergebnis gezeitigt hatte (1929, Tabelle 3 und 1930, Tabelle 1). 

Eine weitere Arbeit Kostorrs (21) galt der Klärung der Frage nach 
der Entstehung von geschwulstartigen Wucherungen an Hybriden aus 
bestimmten Tabaksarten. Kostorr geht hierbei von der Tatsache aus, 
daß sich derartige Tumoren nicht etwa in der Nachkommenschaft aller 
Kreuzungen, bei welchen eine Elterpflanze einer bestimmten Art an- 
gehört, nachweisen lassen. So konnte er z. B. solche Wucherungen nie- 
mals an den Nachkommen der Kreuzungen von N. Langsdorffii x N. San- 
derae oder von N. glauca x N. Sanderae feststellen, während ein großer 
Prozentsatz schwerer Schädigungen bei der Nachkommenschaft aus 
Kreuzungen von N.glauca x N. Langsdorffii auftrat. Hieraus schließt 
Kostorr, daß auch diese Bildung von Tumoren in Zusammenhang steht 
mit dem wechselseitigen Präcipitingehalt der betreffenden Pflanzenarten. 
Er teilt zur Stütze dieser Anschauung eine Tabelle mit, aus der hervor- 
geht, daß die Extrakte gerade jener Arten in Präcipitinversuchen eine 
starke wechselseitige Ausfällung ergeben, deren Hybriden durch starke 
Tumorbildung ausgezeichnet sind. Allerdings muß auch an dieser Stelle 
hervorgehoben werden, daß die hier (Tabelle 2, S. 254) veröffentlichten 
Ergebnisse der Präcipitinversuche in keiner Weise mit den Ergebnissen 
der von ihm an anderer Stelle (1929, S. 49, Tabelle 10) mitgeteilten Prü- 
fungen übereinstimmen. Die im Pflanzenreich aufgedeckten Zusammen- 
hänge zwischen Präcipitation und Tumorbildung sucht er nun in der 
gleichen Arbeit auch im Tierreich wiederzufinden. Er knüpft an die Ent- 
deckung der vier Blutgruppen des Menschen durch LANDSTEINER an und 
weist auf die Möglichkeit hin, daß Krebsanfälligkeit namentlich bei Nach- 
kommen von Personen gegeben sei, welche disharmonischen Blutgruppen 
angehören. Die zuletzt genannten Anschauungen sind wiederum rein als 
Hypothesen zu werten. 

In erweiterter Form legt er die hier angedeuteten Gedankengänge 
1931 (23) dar. Da das Problem dieser Untersuchung mit unserem Thema 
in zu losem Zusammenhang steht, sei hier nur erwähnt, daß in einer 
Tabelle die Grade der Fällung zusammengestellt sind, welche Pflanzen- 
extrakt einer Art mit verschiedenen Konzentrationen von Chemikalien 
ergibt. 

In der letzten seiner Veröffentlichungen (24), die hier anzuführen sind, 
kommt Kosrorr dagegen wieder auf das Problem der immunologischen 
Beeinflussung von Unterlage und Reis bei Pfropfpartnern zurück. Er 
sucht hier die Annahme, daß sich im Reis gewisser Pfropfkombinationen 
Stoffwechselvorgänge abspielen, welche durch den spezifischen Charakter 
der Unterlage bestimmt sind, durch Anwendung chemischer Methoden 
zu erhärten. Diese Versuche sind um so aufschlußreicher, als ihr Ausfall 
unabhängig vom Ergebnis der serologischen Prüfungen ist. Dies gilt 
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allerdings nur für die Versuche über die chemische Bestimmung der im 
Reis erhaltenen EiweiBspaltprodukte. Kostorr wandte zur Bestimmung 
der Aminosäuren und Peptone die von ABDERHALDEN ausgearbeitete 
Ninhydrinmethode in etwas abgeänderter Form an. Wollte er die eiweiB- 
dissimilatorischen Prozesse in den Partnern einer Pfropfkombination des 
Reises A auf der Unterlage B bestimmen, so läBt sich die Art seines Vor- 
gehens, wenn Kontrollpflanzen der beiden zur Pfropfung verwandten 
Arten mit den Buchstaben a und b bezeichnet werden, etwa in der folgen- 
den Weise charakterisieren: Eine Serie von 5 Dialysierhiilsen wurde mit 
der gleichen Menge von PreBsaft beschickt. Er entstammte bei 1 Kon- 
trollpflanzen der Art a, bei 2 solchen der Art b, bei 3 dem Reis A, bei 4 
zu gleichen Teilen Kontrollpflanzen der Arten a und 6, und bei 5 zu 
gleichen Teilen dem Reis A und Kontrollpflanzen der Art b. Der Inhalt 
aller fünf Hülsen wurde für eine bestimmte Anzahl von Stunden der Dia- 
lyse unterworfen, wobei Aminosäuren und Peptone aus der Hülse in die 
Außenflüssigkeit, welche jeweils in allen fünf Fällen aus der gleichen An- 
zahl von Kubikzentimetern bestand, dialysierten. Nach Unterbrechung 
der Dialyse wurden die fünf Dialysate mit Ninhydrin versetzt aufgekocht, 
und nun wurde mit Hilfe des Kolorimeters nach Dusosqu-HELLicz für 
jedes Dialysat die Farbtiefe ermittelt. 

Für die Pfropfkombination Solanum Lycopersicum auf Datura ferox 
ergaben sich hierbei z. B. die folgenden fünf Werte: 8,77, 4,0, 17,0, 6,7 
und 21,0. Aus dem Preßsaft des Reises und aus der hälftigen Mischung 
der Preßsäfte von Reis und Unterlage waren also die größten Mengen von 
Eiweißspaltprodukten dialysiert. Kostorr schließt hieraus, daß im Reis 
schon in vivo infolge des dauernden Austausches von Antigen und Anti- 
körpern unablässig abbauende Vorgänge vor sich gehen, welche in vitro 
noch eine Steigerung erfahren, wenn größere Mengen von Antigen (Preß- 
saft der Art b) zugegen sind. Derartige Pfropfkombinationen sind nach 
Kosrorr durch einen besonders hohen Gehalt an Lysinen charakterisiert. 
Solche Lysine stellte er, außer bei den genannten Pfropfpartnern in den 
Pfropfkombinationen von Sol. tuberosum auf Nic. Sanderae, Nic. Taba- 
cum auf Datura ferox und Nic. Tabacum auf N. glauca fest. In der glei- 
chen Arbeit gibt Kostorr auch eine Verbesserung der Methode der Prä- 
cipitinreaktionen an, indem bei seinen neueren Versuchen die Ablesung 
mit Hilfe eines Nephelometers vorgenommen wurde. So konnte auch 
seine 1929 mitgeteilte Liste der Pfropfkombinationen, bei welchen der 
Präcipitingehalt eine Steigerung erfährt, durch einige neue Beispiele er- 
gänzt werden. Ausführlich soll darauf später im Zusammenhang mit der 
Besprechung meirer eigenen Versuche eingegangen werden. 

Die Versuchsergebnisse Kostorrs haben eine verschiedene Beurtei- 
lung erfahren. Während CARBONE u. ARNAUDI (4, S.183, Anm. 1) in 
ihrer monographischen Darstellung des Immunitätsproblems bei Pflan- 
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zen die Méglichkeit hervorheben, ,,che si tratti anche qui di pseudoanti- 
corpi‘, rechnet, SEELIGER (48, S. 345) damit, daß serologische Unter- 
suchungen an anderen Pfropfkombinationen ähnliche Ergebnisse zutage 
fördern werden, wie sie KOSTOFF an seinen Solanaceenpfropfungen ge- 
funden hat. In ähnlicher Weise erkennt auch ToBLER (54) diesen Unter- 
suchungen für die Erschließung des Immunitätsproblems große Be- 
deutung zu!. 

Wegen der außerordentlich umfassenden Folgerungen, welche Ko- 
STOFF aus seinen Versuchen zieht, und wegen des Interesses, welchem diese 
Folgerungen begegnen, muß auf sichere Grundlegung der experimentellen 
Befunde Kosrorrs Wert gelegt werden. 

Daher soll in Fortsetzung der eingangs angeführten Untersuchungen 
hier versucht werden, die Analyse der Grunderscheinungen der Präcipi- 
tation weiter zu führen. Im folgenden Abschnitt wird zunächst die dabei 
befolgte Methodik näher erläutert werden. 


1 Nach Abfassung der vorliegenden Untersuchung wurde mir von CHESTER 
(4 a) eine Abhandlung zugesandt, in welcher eine Anwendung der von Kostorr 
eingeführten Präcipitinmethode auf die Verwandtschaftsforschung versucht wird. 
Eine methodische Fortentwicklung gegenüber Kostorr im Sinne einer weiter- 
gehenden Ausschaltung der Fehlerquellen hat die Reaktion durch CHEsTer nicht 
erfahren. Wohl aber war die Zahl der zu den Versuchen verwendeten Pflanzen- 
arten recht beträchtlich. Auf die in der Arbeit angeschnittenen Fragen der Sy- 
stematik kann an dieser Stelle nicht näher eingegangen werden, doch soll kurz 
über die Resultate der Untersuchung berichtet werden. 

Der Verfasser zieht aus seinen Ergebnissen den Schluß, daß der Extrakt aus 
Pflanzen einer Art mit den Preßsäften von Pflanzen sehr nahe verwandter und 
sehr entfernt stehender Arten keine Pracipitinreaktion ergebe, sondern nur mit 
Preßsaft von Pflanzen, die zwar der gleichen Familie, aber etwa einer anderen 
Gattung angehören als die Pflanzen der Ausgangsart. Da CHEster selbst auf 
manche Ausnahmen dieser von ihm aufgestellten Regel hinweist und beispiels- 
weise die große Variabilität hervorhebt, welche die Gattung Prunus in Bezug auf 
dieses „Merkmal“ der Präcipitation erkennen läßt, sehen wir in den Ergebnissen 
eine Stütze unserer auf S. 533 ausgesprochenen Anschauungen. Daß übrigens ein 
Pflanzenextrakt mit dem Preßsaft aus Pflanzen der gleichen oder einer sehr nahe 
verwandten Art verhältnismäßig schwache Reaktionen ergibt, mag damit zu- 
sammenhängen, daß schon bei der Filtration ein Großteil der fällungslabilen Be- 
standteile beseitigt wird, und bei der Vermischung der beiden Säfte wenig neue 
Stoffe, welche das Gleichgewicht stören könnten, zugeführt werden. 

Für die vorliegende Untersuchung von größter Bedeutung wären die Er- 
fahrungen, welche Caesree hinsichtlich der Konstanz des Reaktionsergebnisses 
bei mehrmaliger Wiederholung desselben Versuches gemacht hat. Hierüber 
liegen aber keine Angaben vor. 

In einer 2. Mitteilung (4b) vertritt CHesTer die Anschauung, daß die Präcipi- 
tation zwischen den Preßsäften normaler Pflanzen lediglich durch die Reaktion 
antagonistisch geladener Ionen hervorgerufen werde, und daß an diesen Reak- 
tionen Eiweiß oder anders geartete Kolloide nicht oder nur in sehr untergeord- 
netem Maße beteiligt seien. Diese Anschauungen, die in starkem Gegensatz zu 
der immunologischen Betrachtung Kosrorrs stehen, bedürfen in dieser all- 
gemeinen Fassung noch der weiteren experimentellen Bestätigung. 

34% 
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8. Experimentelle Untersuchungen. 
A. Die Vorgänge bei der Präcipitation der Preßsäfte normaler Pflanzen. 
1. Aligemeine Versuchsmethoden. 

Die Erfahrungen, welche bisher in der botanischen Literatur iiber die 
Art der Ausführung serologischer Reaktionen niedergelegt sind, gelten 
fast durchweg fiir die Beziehungen zwischen pflanzlichen Antigenen und 
Serum, welches aus Tieren gewonnen wurde. In allen diesen Fällen ist 
nicht mehr die Frage strittig, ob im Blutserum des Versuchstieres Anti- 
körper gegen das pflanzliche eiweißhaltige Antigen selbst nachgewiesen 
werden können, denn diese Frage ist längst im bejahenden Sinne ent- 
schieden. Vielmehr gehen diese serodiagnostischen Arbeiten der Frage 
nach, inwieweit das tierische Immunserum auch mit Preßsäften von 
Arten reagiert, die selbst zur Immunisierung nicht herangezogen worden 
waren. Die vorliegenden Untersuchungen aber dienen der Klärung der 
Frage, ob der pflanzliche Organismus überhaupt zur Bildung von Anti- 
körpern angeregt werden kann. Während es also in unserem Falle er- 
wünscht sein muß, unter Bedingungen zu arbeiten, bei welchen die Re- 
aktionen zwischen dem Immunkörper und seinem homologen Antigen 
mit größtmöglicher Deutlichkeit ablaufen, ist bei serodiagnostischen 
Untersuchungen der größte Wert auf Einhaltung von Bedingungen zu 
legen, welche weitestgehende Spezifität der Reaktionen gewährleisten. 
Aus diesem Grunde sind auch auf unsere Untersuchungen nicht alle jene 
Vorschriften anwendbar, welche Morrrz (34), der sich um die metho- 
dische Ausgestaltung der serodiagnostischen Versuchstechnik besondere 
Verdienste erworben hat, anführt. Die Unterschiede zwischen den metho- 
dischen Maßnahmen von Morirz und den von uns eingehaltenen Ver- 
suchsbedingungen beziehen sich namentlich auf die Wahl des Ausgangs- 
materials und auf die Bewertung der Vorextraktion und der Eiweiß- 
reaktionen. 

Was zunächst die Wahl des Ausgangsmaterials anlangt, so befür- 
wortet Moritz (34, S. 684) grundsätzlich die Verwendung von Samen- 
material zur Erzielung von Antigenextrakten. Doch weist er selbst auf 
die Möglichkeit hin, je nach dem Versuchsziel und den Versuchsbe- 
dingungen, auch andere Organe zu verwerten. In unserem Falle mußten 
Blatt- und Stengelteile verwendet werden, da gemäß unserer Fragestel- 
lung der Antikörpergehalt in den Partnern heteroplastischer Pfropfkom- 
binationen geprüft werden sollte, und da die Annahme nahe liegt, daß 
dieser Gehalt an spezifischen Schutzstoffen in der Nähe der Pfropfstellen 
am stärksten befunden werde. Wie berechtigt dagegen die Anschauung 
von Morrrz ist daß nur Reaktionen vergleichbar sind, deren Ausgangs- 
material dem gleichen Organ der zu untersuchenden Pflanzenarten ent- 
stammt, hat sich auch bei meinen eigenen Versuchen ergeben. 
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In der Frage der Vorextraktion vertritt Morrrz die Anschauung, daß 
Lipoide sich an den Reaktionen beteiligen können, und daß es geboten 
sei, diese auszuschalten (S. 676). Da aber in unserem Falle den Preß- 
säften alle Substanzen erhalten bleiben mußten, welche Reaktionen ver- 
anlassen oder sogar vortäuschen konnten, mußte von einer Vorextraktion 
um so mehr abgesehen werden, als Morrrz selbst bei der Vorextraktion 
von Blattmaterial keine eindeutigen Ergebnisse erzielt hat. 

Mit besonderer Entschiedenheit wendet sich Moritz endlich gegen 
Versuche, durch quantitative Eiweißbestimmungen eine Bezugsgrund- 
lage für serologische Reaktionsergebnisse zu gewinnen. Soweit er hierbei 
betont, daß sich aus dem Ergebnis der quantitativen Eiweißbestim- 
mungen kein Aufschluß in der Frage gewinnen läßt, welche Eiweißkom- 
ponenten und in welcher molaren Konzentration diese für den Ausfall 
der Immunreaktionen verantwortlich zu machen seien, kann man ihm 
nur beistimmen. Trotzdem muß ich an der schon früher (49, S. 137) ge- 
äußerten Ansicht festhalten, daß sich vielfach aus dem Ergebnis der 
EssBAacH-Reaktionen Anhaltspunkte für den Ausfall der Präcipitinreak- 
tionen entnehmen lassen. Namentlich in Fällen eines außerordentlich 
hohen oder niedrigen Eiweißgehaltes der Preßsäfte ist das Ergebnis der 
EssBAcH-Reaktionen auch für die Beurteilung der Präcipitinreaktionen 
aufschlußreich. Wenn es daher auch nach dem derzeitigen Stand unserer 
Kenntnisse völlig unmöglich ist, die verwendeten Extrakte auf gleichen 
Gehalt an ,,serologisch wirksamem‘‘ Eiweiß einzustellen, so scheint mir 
wenigstens eine allgemeine Orientierung über den Eiweißgehalt der Preß- 
säfte schon aus dem Grunde unerläßlich zu sein, weil beim experimen- 
tellen Arbeiten jede Möglichkeit zur Kontrolle der Konstanz der Außen- 
faktoren ergriffen werden sollte. 


2. Auswahl des Ausgangsmaterials. 

Als Versuchsmaterialien wurden frische Stengelteile und Blätter von 
Pflanzen gewählt, welche tunlichst unter den nämlichen Bedingungen 
aufwuchsen wie die gepfropften Exemplare. Größtenteils waren die Ver- 
suchspflanzen Solanaceen: Atropa Belladonna, Datura Stramonium, Sola- 
num tuberosum, S. nigrum, S. dulcamara, Lycium barbarum, Lycopersicum 
esculentum, Nic. Tabacum, N. rustica. N. Langsdorffii und N. glauca; 
ferner wurde auch PreBsaft von Phytolacca decandra verwendet. 


3. Herstellung der Preßsäfte. 
a) Vorextraktion. 

Bei den meisten Versuchen unterblieb eine Vorextraktion zur Ent- 
fernung von Lipoiden, trotzdem eine solche bei der Herstellung von Anti- 
gegen zu serodiagnostischen Zwecken empfohlen und auch von KosTOFF 
und von mir bei früheren Versuchen vorgenommen worden ist. Von einer 











514 K. Silberschmidt: 


solchen Vorextraktion wurde aus verschiedenen Griinden (vgl. auch oben 
S. 513) vor allem deshalb abgesehen, weil eine Veränderung der natiir- 
lichen Bedingungen so weit als möglich vermieden werden sollte. Nach 
meinen eigenen und Kosrorrs-Erfahrungen führt die Extraktion mit 
Alkohol und Äther nicht zu einer Erhöhung der Spezifität der Reaktion, 
sondern durch Herauslösung und Racemisierung von Eiweiß zu einer 
Verschleierung der Fällungserscheinungen 

Die Herstellung der Preßsäfte gestaltete sich, abgesehen von Ab- 
weichungen, welche bei Besprechung der einzelnen Versuchsreihen an- 
geführt werden, etwa folgendermaßen. 


b) Lösungsvorgang. 

Abgewogene Mengen von Blatt- und Stengelteilen wurden in Mörsern, 
welche vorher mit Aqua dest. und Alkohol sorgfältig gereinigt worden 
waren, unter allmählicher Zufügung von destilliertem Wasser bis zu der 
dem Frischgewicht der Pflanzenteile entsprechenden Menge zu einer von 
größeren Gewebetrümmern freien breiigen Masse zerrieben. Die Mörser 
mit dem Pflanzenbrei wurden hierauf für die Zeitdauer von 2 Stunden in 
einen abgeschlossenen Raum verbracht, dessen Atmosphäre mit Äther- 
dampf gesättigt war. Nach Verlauf dieser Zeit wurde das Pflanzen- 
material durch gereinigten Nesselstoff in Trichter gegossen, welche eine 
doppelte Lage von gehärteten Filtern trugen. Die Filtration durchs näm- 
liche Filter wurde solange wiederholt, bis die Flüssigkeit ‚blank‘ ablief. 
Die Filtration nahm oft mehrere Stunden in Anspruch. In solchen Fällen 
wurden jene Filtrate, welche schon nach relativ kurzer Zeit den erwünsch- 
ten Grad von Klarheit erlangt hatten, solange im Eisschrank aufbewahrt, 
bis auch die übrigen Säfte für die Versuche bereit standen. 

4. Die Präcipitinreaktion. 

Die PreBsäfte, deren wechselseitige Ausfällung geprüft werden sollte, 
wurden in Serumgläschen überschichtet, deren Länge 50 mm und deren 
lichte Weite 3 mm betrug. Zur Aufnahme dieser Gläschen dienten Ge- 
stelle, wie sie von mir früher a. a. O. beschrieben worden sind. Die Fül- 
lung der Gläschen erfolgte mit Pipetten, welche nach den Angaben von 
Kostorr aus Kapillarröhren von mir selbst angefertigt worden waren. 
Besonderes Gewicht wurde auf die sorgfältige Reinigung aller bei den 
Versuchen benutzten Glasgeräte gelegt. Von der Verwendung sehr star- 
ker Säuren wurde hierbei abgesehen, da leicht durch allenfalls in den 
Gläsern zurückbleibende Reste der Ausfall der Reaktionen hätte beein- 
trächtigt werden können. Die Gläser wurden in der Regel zweimal mit 
Salzsäure ausgespült, unter Zuhilfenahme von Spezialbiirstchen ge- 
reinigt, mehrmals mit Leitungswasser nachgespült und endlich zweimal 
mit destilliertem Wasser gefüllt. Nach sorgfältigem Austrocknen waren 
sie versuchsbereit. 
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Die Versuche selbst wurden so vorgenommen, daß die zuerst in die 
Gläschen eingefüllten Verdünnungsstufen des Preßsaftes A (1/2, 1/20, 
1/100) durch unverdünnte Gaben des Preßsaftes B unterschichtet wurden. 
Dem Volumen nach enthielt jedes Glas vom Preßsaft B nur den 5. bis 
10. Teil des Preßsaftes A. Bei der Feststellung des Verlaufes der Prä- 
cipitation wurde auf strenge Einhaltung der in der Serologie üblichen 
Beobachtungszeiten geachtet. Die Serumgläschen verblieben zuerst bei 
Zimmertemperatur und wurden sofort und 20 Min. nach Zugabe von 
Serum B beobachtet. Dann wurden sie in den Thermostaten (37° C) ein- 
gestellt, verblieben hier 1 Stunde, wurden von neuem abgelesen und nach 
der Beobachtung durchgeschüttelt. Die letzte Ablesung erfolgte in der 
Regel nach 12stündigem Aufenthalt der Gläschen im Wärmeschrank. 


5. Versuchsziel. 

In den Veröffentlichungen Kosrorrs erscheint die Stärke der Normal- 
präcipitation als Bezugsgröße für die Bestimmung der Veränderungen, 
welche der Antikörpergehalt durch Pfropfung erfährt. Wohl gibt Ko- 
STOFF (20, S.47) zu: „When different plants of the same species were 
used for the precipitin reaction, the results varied in some combinations 
within relatively narrow limits.‘ Und in einer seiner späteren Arbeiten 
(22, S.99) wird der wechselnde Erfolg bei der Erzielung lebensfähiger 
Nachkommen aus der Kreuzung von N. Rusbyi und N. glauca darauf 
zurückgeführt, daß einzelnen Individuen einer Art ein verschiedener Ge- 
halt an Normalpräcipitinen zukomme. Doch auf der anderen Seite teilt 
er in derselben Veröffentlichung Tabelle 10 eine umfangreiche Liste von 
Standardwerten der Normalpräcipitation mit, welche die Preßsäfte je 
zweier Arten miteinander ergeben. Auch in seinen späteren Arbeiten 
hält er die Stärke der Normalpräcipitation, welche sich bei Überschich- 
tung der Preßsäfte zweier Arten ergibt, für eine Bezugsgröße, mit welcher 
beispielsweise die Bildung von Tumoren in Zusammenhang gebracht 
werden kann. Dabei wird, namentlich in den späteren Veröffentlichun- 
gen, diese Stärke der Präcipitation durch ein einziges Zeichen ausge- 
drückt, ohne daß über die Art des Ausgangsmaterials oder den Zeitpunkt 
der Beobachtung nähere Angaben gemacht worden wären. Diese Typi- 
sierung in der Darstellung der Präcipitationsergebnisse ist am aus- 
geprägtesten in einer vorläufigen Mitteilung (23, S. 69) durchgeführt, 
wenn er hier z. B. schreibt: (Samenextrakt von Ricinus) wurde von den 
von SMITH benutzten Chemikalien in folgender Weise gefällt: Apfelsäure 
+++, wässerige NH,-Lösung +++ usw. Auf Grund der zahlreichen 
diesbezüglichen Angaben stellte ich in meiner früheren Veröffentlichung 
(z. B.S. 159) fest, daß Kostorr die Idee einer Konstanz und Artspezifität 
der Normalpräcipitine vertrete. Kostorr hat in einer brieflichen Mit- 
teilung diese meine Formulierung abgelehnt, und sie ist in dieser Präg- 
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nanz der Ausdrucksweise allerdings auch nie von ihm gebraucht worden. 
Aber gerade da in Kosrorrs letzten Veröffentlichungen die Starke der bei 
der Uberschichtung zweier PreBsäfte eingetretenen Präcipitation, aus- 
gedrückt durch ein einziges Zeichen, als Grundlage für die Beurteilung 
sowohl des Präcipitingehaltes als auch der Möglichkeit der Bastardierung 
als endlich auch der voraussichtlichen Tumorenbildung erachtet wird, so 
kann ich die Ansicht nicht aufgeben, daß Kostorr die Normalpräcipi- 
tation als artgebundenes Merkmal betrachtet. Seine Tabellen der Er- 
gebnisse von Präcipitationsversuchen wären sinnlos, wenn er die Ergeb- 
nisse von Fällungsversuchen mit Preßsaft zweier bestimmter Arten ledig- 
lich als Funktionen der Quantität und Qualität des Ausgangsmaterials 
erachten würde. 

Die folgenden Versuche mögen einen Beitrag zur Analyse jener Fak- 
toren liefern, die für den Ausfall der Präcipitationsversuche als maß- 
gebend anzusehen sind. 


6. Versuchsergebnisse. 
a) Beispiele für die Variabilität im Ausfall der Präcipitinreaktionen. 
In Tabelle 1 sind Ergebnisse von Präcipitationsversuchen zusammen- 
gestellt, welche zu verschiedenen Zeiten bei gleicher Versuchsanstellung 
jeweils mit Preßsäften von Individuen der gleichen Arten erzielt wurden. 
Aus der Tabelle geht mit großer Deutlichkeit hervor, daß die bei Ver- 
wendung von Ausgangsmaterialien der gleichen Arten beobachteten 
Fällungserscheinungen außerordentlich große Verschiedenheiten auf- 
weisen können. Daraus ergibt sich die Notwendigkeit, jene Faktoren zu 





Tabelle 1. Signaturen: o = keine Fällung; + = schwache Fällung; + +— ++ + + = stärken 
daß am gleichen Tage aus verschiedenem Versuchsmateris 

















Datum sof. 20 1h 

18. VI. 31 o ° o Lyc. barb. x Nic. Tab. 

| 27. VL31 o o o Lyc. barb. X Nic. Tab. 

Nic. rust. x Sol. tub. 9. VIL31 |+ +47 ++++|++++ | Lye. barb x Nic. Tab. 
| 10. VII. 31 ° ° = 

3. VIII. 31 o |++++]|++++ | Lyc. barb. 1 x Nic. Tab 








Lyc. barb.2 x Nic. Tab. 
Lyc. barb. x Nic. Tab. 1 
Lyc. barb. x Nic. Tab.? 
Lyc. barb. 1x Nic. Tab 
Lyc. barb.2 x Nic. Tab 


Lyc. barb. 1 x Nic. Tab. 
Lyc. barb. 2 x Nic. Tab. 
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Fallung verschiedenen Grades. Die Ziffern 1 und 2 hinter dem Artnamen deuten darauf hin, 
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ermitteln, welche fiir den Ausfall der Fallungsreaktionen Bedeutung be- 
sitzen. Denn nur auf diese Weise kann die Frage geklart werden, inwie- 
weit das Ergebnis der Pracipitinreaktionen durch artgebundene Faktoren 
beeinfluBt wird. 

Die Aufnahme von Versuchen zur Analyse der Präcipitationsbe- 
dingungen in eine Untersuchung, welche wesentlich der Frage des Vor- 
kommens erworbener Pracipitine in Pflanzen gilt, erwies sich aus mehre- 
ren Griinden als notwendig. Namentlich erscheint es zur Beurteilung des 
Charakters der erworbenen Präcipitine unerläßlich, die Schwankungen, 
denen die Präcipitationsvorgänge ‘schon bei normalen Pflanzen unter- 
liegen, kennenzulernen. Auch war es erwünscht festzustellen, welcher 
Anteil am Ausfall der Fällungsvorgänge den unspezifischen, allgemein- 
gültigen Eigenschaften der Preßsäfte zukommt. In diesem Sinne sind die 
folgenden Abschnitte als Vorversuche zu werten. 


b) Die Eigenschaften pflanzlicher Preßsäfte. 

a) Allgemeine Bedingungen der Präcipitation. Weit besser untersucht 
als die Fällungen, welche sich zwischen zwei chemisch schwer definier- 
baren pflanzlichen Preßsäften abspielen, sind die Präcipitationserschei- 
nungen, welche bei der Einwirkung von tierischem Immunserum auf 
Antigen in vitro zu beobachten sind. Die hierbei beteiligten Faktoren 
sind an Modellversuchen studiert worden, in welchen Suspensionen und 
hydrophile Kolloide bekannter Zusammensetzung ausgeflockt wurden. 

Um Ausflockung zu bewirken, ist nach BECHHOoLD (2), HöBer (13) und 


We ts (56, S. 90 ff.) ein gewisses Minimum von Elektrolyt sowie von disperser 
Phase erforderlich. Innerhalb jenes Bereiches, in welchem eine Ausflockung über- 


der gleichen Art Preßsäfte hergestellt wurden. 





























Datum sof. 20’ ıh sof. 20’ 1h 
27. VIL} o u ++ 
10. VIII. o pomp el +++ 
27. VIIL. | + + +++ + + Lyc. barb. X N. rust. | ++ | ++ +++ 
(N. rust. ausgef.) 
& Ly 6 ° + Lyc. barb. 1 x N.rust. | ++ |+ ++ ++++ 
(N. rust. ausgef.) 
3. R.| + ++ +++ | Lyc. barb.2 x N.rust. + + +++ 
8. IX.) ++ + + +++ 
8. IX. |+++| +++ |++++ 
16. IX.| ++ | +++ + + Lyc. barb. 1 x N.rust. ° + ++ 
16. IX.| o + & Lyc. barb. 2 x N.rust. ° ° ++ 
(N.rust.ausgef.) 
30. IX.| + + + + Lyc. barb. 1 x N. rust. + + +++ 
30. ix + + ++ 
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haupt stattfindet, ist deren Geschwindigkeit abhängig von der Konzentration der 
Suspension und des Elektrolyten. Von Bedeutung ist ferner ein gewisses Verhält- 
nis zwischen den Mengen der dispersen Phase und denen des Elektrolyts, da unter 
Umständen ein Uberschu8 von Elektrolyt zur Wiederauflösung führen kann. 

Während die bisher genannten Faktoren in gleicher Weise für die Fallung der 
hydrophilen wie die der hydrophoben Kolloide bedeutsam sind, sind die im fol- 
genden anzuführenden fiir die beiden Gruppen von Kolloiden nicht 
identisch. Um mit den Suspensionskolloiden zu beginnen, so werden diese im 
wesentlichen durch Elektrolyte mit einer elektrischen Ladung, welche der ihrer 
eigenen Ladung entgegengesetzt ist, gefallt, wobei die Fallungskraft der wirk- 
samen Ionen als Funktion ihrer Wertigkeit anzusehen ist. Die Fällung des Sus- 

ids muß nicht immer durch einen Elektrolyt erfolgen, vielmehr 
wird Fällung auch durch Zufügung eines anderen Suspensionskolloids bewirkt, 
wenn die beiden Kolloide entgegengesetzte Ladung aufweisen und in geeigneten 
Mengen zusammentreten. 

Bei den hydrophilen Kolloiden spielt die elektrische Ladung des fällenden 
Agens eine weniger entscheidende Rolle. Dies gilt namentlich für jene Fällungs- 
reaktionen, bei welchen die beiden beteiligten Substanzen hydrophile Kolloide 
darstellen. Gerade diese Reaktionen sind aber für uns deshalb von besonderer 
Bedeutung, weil ein großer Teil der tierischen Immunitätsvorgänge, namentlich 
die Beziehungen zwischen Präcipitin und präcipitaler Substanz, zu dieser Gruppe 
von Reaktionen zählen. Die Stärke der Fällung ist bei diesen Reaktionen zwi- 
schen hydrophilen Kolloiden nicht an das Bestehen großer Spannungsdifferenzen 
zwischen beiden beteiligten Substanzen geknüpft, sondern von ihrer absoluten 
Menge, dem relativen Mengenverhältnis beider zueinander und außerdem von 
einem bestimmten Spezifitätsfaktor abhängig. Noch komplizierter gestalten sich 
die Bedingungen, wenn mehrere Kolloide an den Reaktionen beteiligt sind. 
Findet beispielsweise eine Reaktion zwischen einem Suspensionskolloid und einem 
hydrophilen Kolloid in Gegenwart eines zweiten hydrophilen Kolloids statt, so 
wird durch dieses die Fällung des Suspensionskolloids verhütet, da das hydrophile 
Kolloid als Schutzkolloid auftritt. 


Die pflanzlichen Preßsäfte, mit welchen unsere Versuche ausgeführt 
wurden, stellen hochkomplizierte Substanzgemische dar, weshalb damit 
zu rechnen ist, daß auch die mit ihnen ausgeführten Reaktionen in Gegen- 
wart von mehreren Kolloiden abliefen. Um daher nochmals die Faktoren 
zu bezeichnen, welche für den Ausfall der Fällungsreaktionen bedeutsam 
sind, so ist die Präcipitation in der Hauptsache abhängig von der Teil- 
chengröße und absoluten Menge der fällbaren und der fällenden Substanz, 
dem relativen Mengenverhältnis und in geringerem Maße der elektrischen 
Ladung beider, von der Anwesenheit von Schutzkolloiden und eventuell 
von einer spezifischen Wirksamkeit des Präcipitins auf die präcipitable 
Substanz. Die Bedeutung eines Teiles dieser Bedingungen, z. B. die des 
relativen Mengenverhältnisses zwischen den beteiligten Substanzen, läßt 
sich nur beim Zusammenwirken der beiden zu prüfenden PreBsäfte fest- 
stellen. Andere Faktoren aber, z. B. die Teilchengröße und die absoluten 
Mengen der reagierenden Substanzen lassen sich für jeden einzelnen PreB- 
saft getrennt bestimmen. Daher soll der folgende Versuch einer Analyse mit 
der Besprechung des Einflusses dieser letzten Faktoren begonnen werden. 
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Bei der Schwierigkeit der methodischen Erfassung der Mehrzahl 
dieser Faktoren kann es sich dabei allerdings nur um eine schätzungs- 
weise Bewertung des Einflusses der verschiedenen Faktoren handeln. 
Als Maß der Teilchengröße diente der Trübungszustand; die Menge 
der fällbaren Substanz wurde nach dem Ausfall der Esspacu-Reaktion 
geschätzt; Beobachtungen über die Färbung der Extrakte und ihre 
aktuelle Acidität erlauben Schlüsse auf das Vorhandensein von Schutz- 
kolloiden und den Grad der Ionenspaltung. Die jeweilige Menge der 
präcipitierenden Substanz konnte auch nicht annähernd ermittelt 
werden. i 

B) Grenzen der Analysierbarkeit der am Fällungsvorgang beteiligten 
Faktoren. Der PreBsaft jeder Pflanze stellt ein kiinstliches Substanz- 
gemisch dar, in dem sich Elektrolyte, hydrophile und hydrophobe Kol- 
loide vereinigt finden, welche im Zellinhalt der lebenden Pflanze getrennt 
sind. Durch den Filtrationsvorgang werden nicht nur Gewebetriimmer 
von der flüssigen Phase getrennt, sondern auch Fallungsprodukte zurück- 
gehalten, welche bei der gewaltsamen Vereinigung so vieler Kristalloide 
und Kolloide ausgefallen sind. Bei der Herstellung der Preßsäfte spielt 
sich also schon eine Präcipitinreaktion im großen ab, deren einzelne Fak- 
toren sich aber unserer Beobachtung entziehen. Es kann aber nicht 
wundernehmen, daß das schließlich zu den Präcipitinversuchen ver- 
wendete Filtrat in verschiedenen Versuchsreihen auch dann eine ver- 
schiedene Beschaffenheit aufweisen wird, wenn das Ausgangsmaterial der 
gleichen Pflanzenart entnommen war und die Filtration in gleicher Weise 
durchgeführt wurde. 

In Tabelle 2 sind Angaben über die Fällungsstabilität, die Färbung 
und den Eiweißgehalt jener Pflanzensäfte zusammengestellt, mit welchen 
die in Tabelle 1 vermerkten Reaktionen ausgeführt wurden. Vergleicht 
man Zug um Zug die entsprechenden Rubriken der Tabellen 1 und 2, so 
wird man feststellen können, daß sehr viele Unterschiede im Verlaufe der 
Reaktionen von Tabelle 1 mit Besonderheiten der Beschaffenheit der 
PreBsaftfiltrate zusammentreffen. Einige Einzelergebnisse seien im fol- 
genden besonders herausgegriffen. 

1. Bei der Reaktion zwischen Sol. tub. und Nic. rust. fällt der große 
Unterschied zwischen den am 9. und am 10. VII. erzielten Ergeb- 
nissen auf. Aus den Angaben der Tabelle 2 geht aber hervor, daß das 
Filtrat des Preßsaftes von N. rustica am 9. VII. von Anfang an eine ge- 
wisse Trübe aufwies, daß also sichtbare Suspensionsteilchen nicht ganz 
entfernt waren. Am 10. VII. wurde der Preßsaft durch Ultrafilter ge- 
preßt und dadurch von diesen Suspensionsteilchen befreit. Die Reaktion 
dieses Filtrates gegenüber dem filtrierten Preßsaft von Sol. tuberosum fiel 
denn auch am 10. VII. innerhalb des hier in Betracht gezogenen Zeit- 
raumes negativ aus. 
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Tabelle 2. 
Datum sof. 20 2 Eiweiß Färbung 
Nie. rust. 18. VI o + + nuBbraun 
Sol. tub. 18. VI 2 - + nußbraun 
Nic. rust. 27. VL o o o gelblichbraun 
Sol. tub. =. Vie ° o o hellbraun 
Nic. rust. 9. VII. o o = 
Sol. tub 9. VIL. + + ++ 
Nic. rust. U 10. VII. o o o hellgelb 
Sol. tub. U 10. VIL ° o o nuBbraun 
Nic. rust. 3. VIII o o u gelbbraun 
Sol. tub. 3. VIII. ° o o -! tiefdunkel 
rotbraun 


























2. Vergleicht man die Reaktionen, bei welchen PreBsaft von Lyc. bar- 
barum mit Extrakt von N. Tabacum einerseits und dem von N. rustica 
andererseits überschichtet wurde, so fallt namentlich bei den erst nach 
einer Einwirkungsdauer von 1 Stunde angestellten Beobachtungen auf, 
daB im Saft von N. rustica besonders starke Fallungen auftraten. Aber 
aus Tabelle 2 geht hervor, daB das ursprünglich klare Filtrat des PreB- 
saftes von N. rustica sich innerhalb der Versuchsdauer auch dann trübte, 
wenn artfremdes Eiweiß nicht zugesetzt wurde. Der Extrakt von N. Ta- 
bacum zeigte gegenüber dem von N. rustica einen höheren Grad von 
Fällungsstabilität. Doch auch die Kontrollproben des Tabaksaftes blie- 
ben manchmal nicht während des erforderlichen Zeitraumes klar. So sind 
z. B. die am 10. VIII. beobachteten Reaktionen zwischen den Säften von 
Lyc. barbarum und N. Tabacum deshalb nicht zu werten, weil auch im 
reinen Tabaksaft Fällungen auftreten. Nach diesen Beobachtungen ist 
also die Fällungslabilität jedes Preßsaftes zwar von Fall zu Fall ver- 
schieden, doch halten sich die Schwankungen dieser Labilität bei Preß- 
säften aus Pflanzenmaterial einer Art innerhalb relativ enger Grenzen. 
Es läßt sich also wohl annehmen, daß der Preßsaft jeder Art durch eine 
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Tabelle 2. 
Datum sof 20 1h Eiweiß Färbung 
Lyc. barb. 27. VIL. o ° ST. eset sehr dunkel 
Nic. Tab. 27. VIL. ° ° ° dunkelbraun 
Lyc. barb. 10. VIII. o ° + dunkelnuBbraun 
Nic. Tab 10. VIII. |o— + |o— + + . mittelbraun 
Lyc. barb. 27. VIIL o o o ++! gelbbraun 
Nic. Tab. 27. VIII. o o - dunkelbraun 
Nic. rust. 27. VIII. o ° ++ wässerig-grün 
Lyc. barb. 1 3. IX. o 1-0 — +. wässerig hell 
Lyc. barb. 2 3. IX. o oO + tief nuBbraun 
Nic. Tab. 3. IX. o o o nuBbraun 
Nic rust. 3. IX o o |+++ .... gelbbraun 
Lyc. barb. 8. IX. o o + | co. mittelbraun 
Nic. Tab. 1 8. IX. o o o wässerig hellbraun 
Nic. Tab. 2 8. IX. o o ° smite tief dunkelbraun 
Nic. rust. 8. IX. o ° ++ hellgrünlich 
Nic. Tab. 16. IX. o o o dunkelbraun 
Lyc. barb. 1 16. IX. o o o fast ungefärbt 
Lyc. barb. 2 16. IX. o o o pas rotbraun 
Nic. rust. 16. IX. ° ° ++ ... gelbgrün 
Nic. Tab. 30. IX. o o o .... rehbraun 
Lyc. barb. 1 30. IX. o o lo-+| -..—.... hellgelbrot 
Lyc. barb. 2 30. IX. + + + —... fast ungefärbt 
Nic. rust. 30. IX. ° + + hellgelbgriin 


bestimmte Größenordnung der Fällungslabilität gekennzeichnet ist. Bei- 
spiele für derartige Unterschiede der Fällungslabilität von Extrakten ver- 
schiedener Pflanzenarten werden im nächstfolgenden Abschnitt an- 
geführt werden. 

3. Wir kommen nun zur Besprechung solcher Präcipitinreaktionen, 
bei welchen Fällungen auftraten, obwohl die Kontroll-Lösungen während 
der Versuchsdauer klar blieben. Betrachten wir z. B. die Unterschiede 
im Ausfall der Präcipitinreaktionen zwischen den Preßsaftfiltraten von 
Lyc. barbarum und N. Tabacum am 27. VIII. und am 3. IX., so dürften 
wir in der Annahme nicht fehlgehen, daß der positive Ausfall der Reak- 
tion am 27. VIII. in gewisser Beziehung zum Eiweißgehalt des Preßsaftes 
von Lyc. barbarum steht, der in den Versuchsprotokollen als ,,auBer- 
ordentlich hoch‘ angegeben wird. In ähnlicher Weise entspricht auch 
das deutlich positive Ergebnis der Präcipitinreaktion mit Säften von 
N.rustica und Sol.tuberosum am 3. VIII. dem Ergebnis der EssBAcH-Re- 
aktion, da sich an diesem Tage der Preßsaft aus Blättern von Sol. tube- 
rosum als besonders eiweißreich erwies. 

4. Auch im folgenden werden sich noch viele Beispiele dafür erbringen 
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lassen, daß der Ausfall der Pracipitinreaktionen in gewissem Umfange 
dem Eiweißgehalt der verwendeten Preßsäfte parallel läuft. Doch muß 
schon hier darauf hingewiesen werden, daß der Ausfall mancher Prä- 
eipitinreaktionen sich weder nach der Fällungsstabilität, noch dem Ei- 
weißgehalt, noch auch endlich der H-Ionenkonzentration der Preßsäfte 
richtet, sondern durch Faktoren bedingt zu sein scheint, welche im Zu- 
sammenhang mit der Eigenart des Versuchsmaterials stehen. Als Bei- 
spiel für eine derartige ihren Ursachen nach schwer faßbare Reaktion sei 
das Ergebnis des Versuches vom 16. IX. angeführt. Wie aus Tabelle 1 
hervorgeht, wurden an diesem Tage zwischen den Preßsäften von N. Ta- 
bacum und Lyc. barbarum zwei Reaktionen durchgeführt, die sich da- 
durch voneinander unterschieden, daß in beiden Fällen verschiedene Ver- 
suchslösungen von Lyc. barbarum in Anwendung kamen. Der mit ,,1“ 
bezeichnete Preßsaft aus Sproßteilen von Lyc. barbarum war durch Zer- 
stoBung von 1,7 g (6 cm) eines Zweigstückes gewonnen worden, welches 
einem der wenigen damals noch im Treiben befindlichen Achsenteile ent- 
stammte. Sein apikales Ende war schon bei Gelegenheit eines früheren 
Versuches gekappt worden, nun trieben vier kräftig wachsende Seiten- 
zweige aus dem wohl beblätterten Achsenstück aus. Der Durchmesser 
dieses Zweigstückes am basalen Ende betrug 6 mm. Der Preßsaft ‚2‘ 
war aus den basalen Enden zweier schon ziemlich stark entblätterter 
Zweige gewonnen worden. Auch diese beiden Zweigstücke wogen ins- 
gesamt 1,6 g, wiesen allerdings eine Länge von je 16 cm und einen Durch- 
messer von 0,18 bzw. 0,1 mm auf. In beiden Fällen wurden die Stengel- 
teile vor der Herstellung der PreBsäfte entblättert. Der Preßsaft 1 erwies 
sich als fast völlig ungefärbt, und die mit ihm angestellte EssBAcH- 
Reaktion zeigte nur geringe Mengen von Eiweiß an. Mehr Eiweiß war in 
Preßsaft 2 vorhanden, auch war die Färbung dieses Preßsaftes weit inten- 
siver. Trotzdem aber ergab sich bei der Überschichtung von Tabaksaft 
mit Preßsaft ‚1‘ eine bedeutend stärkere Fällung als bei der Anwendung 
von Preßsaft „2“. Es scheint also hier — und diese Beziehung hat sich 
auch in vielen anderen Fällen bestätigen lassen —- das Präcipitationsver- 
mögen in funktioneller Abhängigkeit vom Zustande der Wüchsigkeit 
jenes Organes zu stehen, aus dem der Preßsaft hergestellt wurde. 

In dem hier vorliegenden Falle wäre es möglich, daß in jenem Zweig- 
stück, dessen apikales Ende vorher gekappt worden war, sich Baustoffe 
anorganischer und organischer Art (Salze, Aminosäuren) gestaut hätten, 
auf deren fällende Wirkung die Pracipitation der Eiweißbestandteile des 
Tabakpreßsaftes zurückgeführt werden könnte. Jedenfalls steht fest, 
daß Preßsäfte, welche gleichzeitig aus entsprechenden Organen einer und 
derselben Pflanze hergestellt wurden, mit dem Extrakt einer anderen 
Pflanzenart in sehr verschiedener Weise reagierten, ohne daß diese Re- 
aktionsweise sich aus Abweichungen in der Fällungslabilität, im Eiweiß- 
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gehalt und, wie später noch gezeigt werden soll, in der aktuellen Acidität 
erklärt hätten. 

Nachdem nun die Grenzen aufgezeigt worden sind, innerhalb derer 
eine Bewertung der die Fällung beeinflussenden Faktoren durchgeführt 
werden kann, sollen einige dieser Faktoren nach ihren Merkmalen und 
ihrer Wirksamkeit noch etwas näher gekennzeichnet werden. Zunächst 
sei nochmals auf die Unterschiede der Fällungslabilität verschiedener 
Preßsäfte und deren Bedeutung für den Ausfall der Präcipitinreaktionen 
zurückgegriffen. 

y) Die Fällungslabilität artverschiedener Preßsäfte. Bei der Besprechung 
der Tabelle 2 wurde die Tatsache hervorgehoben, daß die Labilität der 
Preßsäfte von Pflanzen der gleichen Art in engeren Grenzen schwankt 
als die Labilität von Preßsäften aus Pflanzen verschiedener Arten. Die 
Preßsäfte jener vier Arten, über deren Verhalten uns Tabelle 2 Aufschluß 
gibt, lassen sich nach dem Grade ihrer Labilität etwa in folgende Reihe 
einordnen: N. rustica > Lyc. barbarum > Sol. tuberosum > N. Tabacum. 
Von den 10 Preßsäften, welche nach Tabelle 2 mit Versuchsmaterial von 
N.rustica angesetzt worden waren, hatten sich 8 nach Verlauf einer 
Stunde getrübt, während nach der gleichen Zeit nur bei 2 von den 8 Preß- 
säften Fällungen eingetreten waren, welche aus Blättern und Stengel- 
teilen von N. Tabacum hergestellt worden waren. Die sich hierin aus- 
prägenden Unterschiede der Fällungslabilität erscheinen noch eindrucks- 
voller, wenn man bedenkt, daß schon die ursprüngliche Gewinnung eines 
klaren Filtrates bei N rustica weit größere Schwierigkeiten verursachte 
als bei N. Tabacum. 

Denn im allgemeinen mußte Preßsaft von N. rustica viel öfters durch 
das Filter gegossen werden als solcher von N. Tabacum, bisdererforderliche 
Grad von Klarheit erreicht war. Zieht man auch derartige Umstände in 
Betracht, die natürlich in der Tabelle nicht zum Ausdruck gebracht wer- 
den können, so läßt sich kaum mehr an der Tatsache zweifeln, daß die 
Preßsäfte jeder Art sich durch einen bestimmten Grad der Fällungslabili- 
tät auszeichnen. In gewissem Umfang parallel laufen den Intensitäts- 
graden dieses Faktors die Farbtöne der verschiedenen Preßsäfte. Eine 
Beziehung zwischen Farbton und Fällungslabilität erscheint nicht ver- 
wunderlich, wenn man von den Ursachen ausgeht, die für den Verlauf der 
Fällungsvorgänge innerhalb eines ‚einheitlichen‘ Preßsaftes bestimmend 
sind. Da die Herstellung der Preßsäfte, wie oben erwähnt wurde, zu 
einer Durchmischung von Elektrolyten und Kolloiden führt, wird ein 
Teil der Kolloide schon kurz nach der Vereinigung der Bestandteile 
niedergeschlagen. Welcher Bruchteil des gesamten Gehaltes an Kolloiden 
von dieser Fällung betroffen wird, hängt wiederum von der absoluten 
Menge und dem relativen Verhältnis der fällenden Elektrolyte und der 
gefällten Kolloide ab. Wie lange nun aber der Rest der an sich pracipitier- 
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baren Kolloide weiterhin in disperser Phase verharrt, hängt wesentlich 
von dem Gehalt des Preßsaftes an Schutzkolloiden ab. Als Schutzkolloide 
wirken unter anderen schleim- und harzartige Produkte, sowie Gerb- 
stoffe, also Substanzen, die größtenteils gelbliche oder bräunliche Fär- 
bungen aufweisen. Vielleicht läßt sich auf diese Weise die Tatsache er- 
klären, daß dunkler gefärbte Preßsäfte häufig einen höheren Grad von 
Fällungsstabilität aufweisen als hellere Versuchslösungen. 

Freilich liegen die Beziehungen zwischen Elektrolyten, hydrophilen und hy- 
drophoben Kolloiden viel komplizierter als dies in den vorstehenden erläuternden 
Bemerkungen dargestellt werden konnte. Welch mannigfache Faktoren zur Er- 
klärung der Fällungsphänomene herangezogen werden müssen, geht aus einem 
Referat PauLis (38) über neuere, von kolloidchemischer Seite ausgehende Unter- 
suchungen hervor. Die vom Verfasser als bedeutsam für die Präcipitations- 
erscheinungen erachteten Faktoren lassen sich nur an künstlich hergestellten 
kolloidalen Systemen von höchstem Reinheitsgrad ermitteln. Doch sind die Er- 
gebnisse dieser Untersuchungen auch für das Verständnis der Präcipitationsvor- 
gänge mit Preßsäften, deren Bestandteile sich einer exakten Analyse entziehen, 
von großer Bedeutung. Die Beziehungen zwischen Eiweißkörpern und lyophoben 
Kolloiden — in dem hier zugrundegelegten Falle wurde Kongoblausol verwendet — 
können sich nach PauLis Darstellung in verschiedener Weise auswirken. Es be- 
steht nämlich entweder 1. wechselseitige Flockung, oder 2. Hemmung dieser und 
der Flockbarkeit durch Elektrolyte (Schutzwirkung) oder endlich 3. Steigerung 
der Flockbarkeit (Sensibilisierung). Innerhalb des genannten Systems ist der 
unter 1 angegebene Fall der wechselseitigen Flockung an die Bildung größerer 
Teilchenkomplexe geknüpft. Geht man zunächst von einem System aus, bei 
welchem die molekulare Eiweißkonzentration weit unter der Teilchenzahl des 
Suspensionskolloids gelegen ist, so kann hier die Bildung größerer Sekundär- 
teilchen derart zustande kommen, daß ein Eiweißteilchen als Kern mit seinen 
positiven Ladungen eine Anzahl von Solteilchen festhält, von denen jedes nur 
einen Teil seiner freien negativen Ladungen eingebüßt hat. Die entstandenen 
großen und höherwertigen Sekundärteilchen sind durch gesteigerte Empfindlich- 
keit gegen Elektrolyte ausgezeichnet. 

Betrachtet man die Beziehungen zwischen dem hydrophilen Eiweißkörper 
und dem hydrophoben Kolloid in einem System, in welchem die Teilchenzahlen 
der beiden Sole annähernd gleich sind, so werden sich hier zunächst Aggregate 
bilden, welche aus je einem Teilchen der beiden Sole zusammengesetzt sind. 
„Diese Aggregate werden sich wieder durch die wechselseitigen elektrostatischen 
Anziehungen zu mehrfachen Komplexen zusammenschließen, wobei schließlich 
deren wachsende Größe und abnehmende freie Ladung zur Ausflockung führt.“ 
Unter diesen Konzentrationsbedingungen ist also normalerweise der oben unter 1 
gekennzeichnete Fall wechselseitiger Ausfällung gegeben. Für unsere Frage ist 
es nun von besonderer Bedeutung, wie innerhalb dieses Rahmens die Schutz- 
wirkung der Kolloide gedeutet wird. 

In dem eben skizzierten Falle eines Konzentrationsgleichgewichtes zwischen 
den Teilchen des Proteins und des Suspensionskolloids unterbleibt die Bildung 
größerer (ausfällbarer) Teilchenkomplexe aus jenen Aggregaten, welche nur aus 
einem Proteinteilchen und einem Suspensionskolloidteilchen zusam tzt 











sind, wenn das ebenfalls im System vorhandene Neutralsalz (Elektrolyt) das mit 
dem Proteinteilchen assoziierte Teilchen des Suspensionskolloids durch Inakti- 
vierung seiner Ladung beraubt. Da nämlich die Eiweißteilchen selbst wenig 
Neigung haben sich zu assoziieren, wird durch Inaktivierung der Ladung der 
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Suspensionskolloidteilchen die Fahigkeit der Aggregation stark herabgedrückt. 
Der älteren, etwa von BECHHOLD (a. a. O., S. 6) vertretenen Anschauung gegen- 
über, nach welcher das Kolloid die fällbare Substanz durch „Einhüllung‘ vor 
dem Angriffe des Elektrolytes bewahrt, wird nach dieser neueren Auffassung das 
Wesen der Steigerung der Fällungsstabilität in dem Verlust der elektrischen La- 
dung des Suspensionskolloids erblickt. Wenn sich aber auch über die Berechtigung 
der beiden Anschauungen erst in Zukunft eine sichere Entscheidung fällen läßt, 
so ist doch heute schon durch experimentelle Untersuchungen die Tatsache 
sichergestellt (PauLı, 38, S. 34), daß die Schutzwirkung nur bei jenen höheren 
Eiweißkonzentrationen auftritt, bei welchen annähernd Gleichgewicht zwischen 
Protein- und Suspensionsteilchen besteht. 

Diesen Zustand des Gleichgewichtés zwischen der Anzahl der Teilchen von 
Eiweiß und Suspensionskolloid, bei welchem also das letztere als Schutzkolloid 
wirkt, zu erkennen, wäre nun auch sehr erwünscht, wenn wir uns zu unseren 
eigenen Versuchen über die Fällungsstabilität pflanzlicher Preßsäfte zurück- 
wenden. Die Beziehungen zwischen dem jeweiligen Wert dieser Größe und der: 
Färbung der Säfte ist zweifellos von manchen Zufälligkeiten abhängig und in 
ihrem Wesen ungeklärt. Doch lassen sich immerhin aus der Beobachtung der 
Färbung der Extrakte gewisse Schlüsse auf deren Fällungsstabilität ziehen. 





Das Bestehen einer gewissen Proportionalität zwischen Farbton und 
Fällungslabilität der Preßsäfte läßt sich schon aus Tabelle 2 entnehmen. 
Denn die verwendeten Preßsaftfiltrate von N.rustica waren im all- 
gemeinen durch gelbgrüne, die von Lyc.barbarum durch gelbbraune, und 
endlich Säfte von N. Tabacum und Sol. tuberosum durch braunrote Fär- 
bung ausgezeichnet. Freilich beziehen sich die Farbbezeichnungen der 
Tabelle gleichzeitig auf die vom Wassergehalt der Gewebe abhängige 
Farbdichte und den Farbton der Preßsäfte. So kommt es, daß in man- 
chen Fällen schwach gefärbte Säfte mit tieferem Farbton heller erscheinen 
als dichter gefärbte Preßsäfte von höherer Farbtönung. Daß aber Preß- 
säfte, die vorwiegend gelbliche und grünliche Färbungen aufweisen, sich 
in der Tat durch besonders starke Fällungslabilität auszeichnen, hat 
sich in zahlreichen Fällen herausgestellt. In Tabelle 3 sind einige weitere 





























Tabelle 3. 
Datum sof. 20 1h 12h ur Färbung 
Phytolacca decandra | 19. VIIL|+ +++ ++|+++] +++ | ++. gelbgrün 
pa “ 3. IX.|+++1+++1+++| +++ | cece gelbgrün 
(Nie. rustica 17. IX.| o o ++ |++++ LE gelbgrün) 
Sol. Lycopersicum | 17. IX.| o o = + ... hellgeibbraun 
au Fe 22.VOL| o o - ? ... hellgelbbraun 
(Nic. rustica 8 12.4. 0 ° ++] +++ hellgriinlich) 
Dat. Stramonium | 8. IX.| o ° + |+-++ gelbgriin 
(Nic. Tabacum 1 | 8. IX.| o o o + - hellbraun) 
(Nic. Tabacum 2 8. IX.| o o o + -—--++-4 tief dunkelbraun) 
Lyc. barb. 1 13. VIIL.| o o o o (verdünnt) nuBbraun 
Lyc. barb. 2 13. VIIL| o o o o tief nuBbraun 


Planta Bd. 17. 35a 





526 K. Silberschmidt : 


Beispiele für den zeitlichen Ablauf von Pracipitationen in unvermischten 
pflanzlichen PreBsäften angeführt. 

Die in Klammern gesetzten Werte sind zur Verdeutlichung aus Ta- 
belle 2 übernommen. Die größte Fällungslabilität unter allen unter- 
suchten Pflanzensäften wies der Preßsaft von Phytolacca decandra auf. 
Dieser, welcher auf die übliche Weise mehrmals durch doppelte Lagen 
gehärteten Filterpapiers gegossen war, erwies sich als völlig undurch- 
sichtig und trüb. Auch durch Zentrifugieren und Ultrafiltration konnte 
eine wesentliche Klärung des Saftes nicht erzielt werden. Nun wurde der 
Saft viele Male durch eine dicke Schicht feinster Blutkohle filtriert, wo- 
durch aber auch nur ein kleiner Teil seiner Suspensionskolloide zurück- 
gehalten wurde. Der auf diese Weise vorbehandelte Saft war zwar von 
grob dispersen Bestandteilen frei, erwies sich aber noch immer als stark 
opaleszent. Seine Färbung war hellgrün, ohne jede Beimischung bräun- 
licher oder rötlicher Töne. Dem Preßsaft von Phytolacca decandra in Be- 
zug auf Fällungslabilität am nächsten kam der Extrakt aus Blättern von 
N.rustica. Schon in etwas geringerem Maße neigten die entsprechend her- 
gestellten Filtrate aus Blättern von Sol. Lycopersicum zur frühzeitigen 
Bildung von Präcipitaten. Diese nahmen auch in ihrer Färbung etwa 
gegenüber Säften von N. rustica einerseits und N. Tabacum andererseits 
eine Übergangsstellung ein. Die tief braun gefärbten Säfte, welche aus 
Blättern von N. Tabacum oder aus Stengelteilen von Lyc. barbarum her- 
gestellt waren, blieben oft mehrere Tage unverändert. Nach den hier 
wiedergegebenen Beobachtungen erscheint mir die Berücksichtigung der 
„spezifischen“ Fallungslabilitat der Säfte zur richtigen Beurteilung des 
Ausfalles von Präcipitinreaktionen unerläßlich zu sein. Auch die Fär- 
bung der Säfte, aus der sich unter Umständen Schlüsse auf die Fällungs- 
labilität ziehen lassen, sollte nicht außer acht gelassen werden. Eine Er- 
fassung der quantitativen Abhängigkeit des Ausfalles von Präcipitin- 
reaktionen von der Fällungslabilität der verwendeten Säfte steht aber 
noch aus. 

Wir wenden uns nun der Betrachtung der H-Ionenkonzentration der 
Preßsäfte zu, also einer Eigenschaft, deren Bedeutung für die Erklärung 
der Fällungsvorgänge schen vielfach erörtert wurde. 

6) Die H-Ionenkonzentration der Preßsäfte. Der aktuellen Aciditat 
der verwendeten Versuchslösungen wird übereinstimmend von verschie- 
denen Verfassern nur geringe Bedeutung für den Verlauf der Präcipi- 
tationsvorgänge zuerkannt. Weder nach den Untersuchungen von Ko- 
STOFF (20, S. 48) noch nach meinen eigenen Beobachtungen (49, S. 149) 
noch auch endlich nach den Anschauungen von WELLs (56, S. 162) ist der 
Ausfall der Fallungsreaktionen von dem px-Bereich abhängig, in welchem 
sich die Vorgänge abspielen, es sei denn, daß es sich um px-Werte unter 
4,5 oder über 9,5 handelt. Trotzdem muß auch diese Größe mit in Be- 
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tracht gezogen werden einerseits, da immerhin bei namhaften elektrischen 
Gegensätzen die Fällungsreaktionen zwischen zwei hydrophilen Kol- 
loiden besonders intensiv verlaufen, andererseits, da von KostTorr auch 
angegeben wird, daß die px-Werte der Reiser durch die Pfropfunterlage 
eine Beeinflussung erfahren. Zunächst sei hierbei kurz auf eine Frage 
methodischer Art hingewiesen. Kostorr bestimmte die pa-Werte der 
Pflanzenextrakte durch CLARKs Farbindikatoren. Auch ich selbst hatte 
mich bei meiner früheren Arbeit einer ähnlichen Methode, nämlich der 
von MicHAELIS vorgeschlagenen Bestimmungsweise mittels Komparators 
bedient; doch hatte sich hierbei hergusgestellt, daß nicht nur die starke 
Färbung mancher Pflanzenpreßsäfte die Bestimmung sehr erschwert, 
sondern daß auch Verdünnung der Extrakte zu einer relativ starken Ver- 
änderung der pa-Werte führt. 

So sind in den drei ersten Spalten der Tabelle 4 drei px-Werte mit- 
geteilt, die untereinander stark differieren und die doch nur für drei ver- 
schiedene Verdünnungsstufen eines und desselben Saftes ermittelt wur- 
den. Da von den Preßsäften in der Regel nur sehr kleine Mengen zur Ver- 
fügung stehen und andererseits zu jeder px-Bestimmung nach MICHAELIS 
mindestens 12 ccm Flüssigkeit benötigt sind, läßt sich häufig eine Ver- 
dünnung nicht vermeiden. Genauere Bestimmungen wurden daher in der 
































Lycium barbarum 26. VIII. 31.| elektrom. + 18,1 g H,O 


Tabelle 4. 
Pflanzenart Datum Methode Bezeichnung des Ausgangsmateriales D. 
Nicotiana Sanderae | 20. XII. 30 | Micuaerıs Bitte Sens paginé 5,5 
+7 cem H,O 
dm ” 
Nicotiana Sanderae | 20. XII. 30 | MicHaerıs a rc. vu ma 5,7 
+9cem H,0 
Nicotiana Sanderae | 20. XII. 30 | Micnazuıs eh - 6,2 
+ 11,5cem H,O 
. 5 g basale Stengelteile 
6,11 
Lycium barbarum 1 |29. IX.31 | elektrom. (verholzt) + 5cem H,O 
‘ 3 5 g Spitzenteile der Stengel von 
6,0 
Lycium barbarum 2 | 29. IX.31 | elektrom. Lyoium barbarım 1+5eom H,O 
. 5 g Stengelteile eines frischen nicht 
,85 
Lycium barbarum 3 |29. IX.31 | elektrom. véchélétes Tiiobes + Geen HO 6, 
‘ 5g Blatter der Stengel von 
5,65 
Lycium barbarum 4 | 29. IX.31 | elektrom. Iycium barbarem 3+5ocm H,O 
Lycium barbarum 5 |31. VIL31| elektrom. Stengelteile 5,32 
18,1 g Stengelteile 5,54 
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vorliegenden Arbeit mit einem elektrometrischen px-Apparat nach 
LAUTENSCHLAGER, Orientierungsversuche, bei welchen nur kleine Mengen 
von Versuchslésungen zur Verfügung standen, mittels WuLrrscher La- 
mellen ausgeführt. Für die freundliche Uberlassung beider Apparate bin 
ich dem wissenschaftlichen Laboratorium des Luitpoldwerkes, chem.- 
pharm. Fabrik in Miinchen, zu groBem Dank verpflichtet. 

Der Zweck der Bestimmung der H-Ionenkonzentration der PreBsäfte 
bestand zunächst darin, festzustellen, ob der Wert der aktuellen Azidität 
eine gewisse Konstanz für alle PreBsäfte, welche Pflanzen einer Art ent- 
stammen, aufweist. Denn es muBte Hauptaufgabe einer kausalen Ana- 
lyse sein, die von Kostorr beschriebenen Erscheinungen der normalen 
und der durch Immunisierung erhöhten Präcipitation auf artbedingte 
Faktoren zurückzuführen, welche dem Verständnis näher gerückt sind. 
In Tabelle 4 sind sechs pa-Werte angeführt, welche sämtlich für Preß- 
säfte aus Stengeln und Blättern von einem Lyc. barbarum-Strauch er- 
mittelt wurden. Die vier ersten der angeführten Werte wurden am näm- 
lichen Tag gewonnen. Die Versuche zeigen, daß die Maßzahlen der aktu- 
ellen Azidität bei Preßsäften aus verschiedenen Organen einer Pflanze 
Schwankungen unterworfen sind. So scheint der Preßsaft aus Blättern in 
diesem Falle durch größeren Säuregehalt ausgezeichnet gewesen zu sein 
als der Extrakt aus Stengelteilen. Noch größere Schwankungen in den 
Werten der aktuellen Azidität traten bei Preßsäften aus gleichen Organen 
einer Pflanze zu verschiedenen Zeiten des Jahres zutage. Jedenfalls steht 
fest, daß auch die H'-Konzentrationen bei verschiedenen Extrakten 
einer Pflanzenart größeren Schwankungen unterliegt als dies aus den An- 
gaben Kostorrs (1929, S. 65, Tabelle 27) hervorgeht. Für Lyc. barbarum 
ist z. B. an dieser Stelle nur der Wert 7,2 angegeben. Die Feststellung 
einer relativ beträchtlichen Variabilität der px-Werte schließt natürlich 
die Möglichkeit nicht aus, durch eingehendes Studium der aktuellen Azi- 
dität verschiedener Organe einer Pflanze zu verschiedenen Entwicklungs- 
zeiten einen Durchschnittswert für die mittlere Azidität der Pflanzen 
einer Art zu gewinnen. Von einer etwa durch Pfropfung verursachten 
Änderung der pu-Werte kann in diesem Falle allerdings erst dann ge- 
sprochen werden, wenn der bei gepfropften Exemplaren einer Art fest- 
gestellte mittlere Wert der aktuellen Azidität um mehr als den mitt- 
leren Fehler vom arithmetischen Mittel der pa-Werte der normalen 
Pflanzen dieser Art abweicht. Da Kostorr weder angibt, ob die von 
ihm angegebenen Werte Einzelbeobachtungen oder Mittelwerte darstel- 
len, noch die im letzteren Falle notwendigen variationsstatistischen Be- 
rechnungen ausführt, so sind die von ihm angegebenen px-Werte nicht 
als artspezifisch anzusehen. Denn nach unseren Untersuchungen sind 
nicht alle Preßsäfte einer Art durch einen annähernd gleichen px-Wert 
ausgezeichnet. 
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In Ansehung der groBen Unterschiede, welche nicht nur zwischen 
PreBsäften verschiedener Arten, sondern sogar solchen der gleichen Art 
bestehen, mußte der Gedanke lockend erscheinen, den pu-Bereich, in 
welchem sich die Präcipitinreaktionen abspielen sollen, künstlich zu 
fixieren. Diesen Versuch hat auch Kostorr unternommen (Tabelle 26), 
indem er den Preßsäften verdünnte HCl oder NaOH bekannter Aziditat 
beifügte. Der Ausfall der Präcipitinreaktionen wurde durch diese gewalt- 
same Änderung der pu-Werte kaum beeinflußt. 

Auf einem anderen Wege, nämlich weniger durch eine Änderung des 
Säuregehaltes der Lösungen als durch Steigerung ihrer Pufferung suchen 
HANNIG u. SLATMANN (50) den Verlauf der Präcipitinreaktionen im Sinne 
einer Vereinheitlichung der äußeren Bedingungen zu beeinflussen. Tat- 
sächlich gelang es den beiden Verfassern, bei Präcipitinreaktionen 
zwischen pflanzlichem Antigen und tierischem Serum durch geeignete 
Pufferung das Auftreten von Normalringen an der Grenzfläche beider 
Flüssigkeiten zu verhüten. Elf Serumgläschen wurden mit gleichen 
Mengen von Antigen (0,5 ccm) beschickt und dem Antigen gestaffelte 
Mengen (zwischen 0,05 und 0,5 ccm) von Phosphatpuffer zugegeben. 
Endlich wurde der Inhalt aller Gläschen mit physiologischer NaCl-Lösung 
auf das gleiche Volumen ergänzt. Wurde nun die Flüssigkeit in den Gläs- 
chen mit 0,1 ccm Normalserum unterschichtet, so trat von einer gewissen 
Stufe der Phosphatkonzentration ab keine ,,Normalpräcipitation‘ mehr 
auf. Die Bildung der Immunringe wurde dagegen durch den Phosphat- 
zusatz nicht beeinträchtigt. 

In zahlreichen Fällen wurde im Anschluß hieran von mir versucht, die 
Bildung von Normalpräcipitinen auch bei der Überschichtung zweier 
pflanzlicher Antigene zu vereiteln. Diese Versuche führten übereinstim- 
mend zu dem Ergebnis, daß es zwar möglich ist, durch hohe Phosphat- 
gaben die Intensität der Fällung herabzusetzen, nicht aber den Eintritt 
der Präcipitation ganz zu verhüten. In Tabelle 5 ist das Ergebnis von 
Versuchen wiedergegeben, welche mit Extrakten von N. Sanderae und 
Datura Stramonium angestellt worden sind. Nach der von SLATMANN (51) 
angegebenen Methode wurde durch Titration ein Puffergemisch von 
(NH,)3PO, hergestellt, welches den pu-Wert 6,3 aufwies. Zum Vergleich 
wurde auch ein Natriumphosphatpuffergemisch von px 5,2 herangezogen. 
Gleiche Proben (0,5 cem) der Extrakte von N. Sanderae und Datura 
Stramonium wurden mit steigenden Mengen der beiden Puffergemische 
versetzt und die gepufferten Extrakte mit physiologischer NaCl-Lösung 
auf lccm aufgefüllt. In diesem Falle waren auch der Preßsaft aus 
frischen Blättern von N. Sanderae und der Extrakt aus dem getrockneten 
Pulver von Datura Stramonium — frisches Material stand zu dieser Zeit 
nicht zur Verfügung — mit physiologischer NaCl-Lösung hergestellt. Es 
zeigte sich, daß der Extrakt von Datura Stramonium auf Zusatz der bei- 
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den Puffergemische klar blieb, während der Saft von N. Sanderae zwar 
keine Fällung mit dem Phosphatpuffer vom px 5,2 ergab, wohl aber so- 
fort unter Präcipitation mit dem (NH,),PO, reagierte. Es wurden daher 
die Verdünnungen mit dem Extrakt von Datura Stramonium hergestellt, 
der unverdünnte Saft von N. Sanderae hierauf in kleinen Mengen zu- 
gesetzt. Der Versuch wurde am 4. XII. 1930 angestellt. 

Wenn demnach auch bei diesen Versuchen eine völlige Ausschaltung 
der Normalpräcipitation nicht gelang, so erscheint deren Fortführung 
immerhin erfolgversprechend. Jedenfalls konnte bisher eine eindeutige 
Beziehung zwischen dem Verlauf der Präcipitinreaktion und sowohl der 
aktuellen als der potentiellen Azidität der Extrakte nicht festgestellt 
werden. 









Nachdem nun der Einfluß von Fällungslabilität und Säuregehalt der 
Preßsäfte auf das Ergebnis der Präcipitinreaktionen erörtert wurde, sei 













































Tabelle 5. 
sof. 20 jh 14h 
0,05 Phosph. pa = 6,3 +++ +++ +++ |++++ 
0,45 NaCl 
0,1 Phosph. +++ | +++ +++ I++++ 
0,40 NaCl 
0,15 Phosph. ++++|++++|++++) +++ 
0,35 NaCl 
0,2 Phosph. +++ +++ +++ +++ 
= 0,3 NaCl 
3 0,25 Phosph. 
$ 0,25 NaCl ++ ++ ++ ++ 
= 0,3 Phosph. Oey Peary Pyare se ET 
& 0,2 NaCl 
à 0,35 Phosph. 
x 0,15 NaCl +—-++/+—-++/+-++ ++ 
3 0,4 Phosph. +-+-|+-++]|+-++|+-++ 
S 0,1 NaCl 
È 0,45 Phosph. +-++l+-++]|+-++]|+-++ 
“= 0,05 NaCl 
3 0,05 ccm Phosph. 5,2 ++ re) + Het +e 
Mr 0,45 cem NaCl 
0,1 com Phosph. 5,2 ++ +++ +++ +++ 
0,4 com NaCl 
0,15 com Phosph. 5,2 ++ +++ +++ +++ 
0,35 com NaCl 
0,45 com Phosph. +++ |++++|l++++|++++ 
0,05 ccm NaCl 
0,5 ccm Phosph. 5,2 
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nochmals kurz auf die Bedeutung des 

















EiweiBgehaltes der Extrakte hinge- =| ++ £ » oo z + 
wiesen. 

€) Der Eiweißgehalt der Preßsäfte. BI co + es” . 
Schon in meiner früheren Veröffent- by ae” 
lichung (S. 141) wurde die Bedeutung F 
der Anstellung chemischer Eiweißreak- IRA AS EA 
tionen fiir die Beurteilung des Ergeb- DUNST. 
nisses von Präcipitinreaktionen her- 3 Eon 
vorgehoben. Auch bei den Versuchen, Te À Sa 
über welche hier berichtet werden soll, 3 22: 5 28 3 
traten deutliche Beziehungen zwischen xxxxl X x x x 
dem Eiweißgehalt und der Starke der > have = 
Präcipitation zutage. Freilich wird eb su nat, 
durch die Esspacu-Reaktion der für LR Fi hy 
die Pracipitation bedeutsame Bestand- e 
teil des Proteingehaltes sicherlich nur 8 5 5 z 2 = 3 5 
sehr unvollkommen erfaßt. Da aber €| BES re & = 
die chemische Beschaffenheit der : S3% § 8 LE, 
immunologisch wirksamen EiweiBbe- = 
standteile überhaupt noch nicht ge- = ores 
klart worden ist, so verdient diese a 





leicht in Reihenversuchen ausführbare 
Reaktion vor zeitraubenderen Metho- 
den den Vorzug. 

Schon bei Besprechung der Tabel- 
len 1 und 2 wurde auf einige Fälle 
hingewiesen, bei welchen sich Paral- 
lelen zwischen dem hohen Eiweißge- 
halt der Extrakte und der auffallen- 
den Stärke der Präcipitation ergaben. 
Besonders deutlich traten derartige 
Beziehungen zutage, wenn in Präci- BE] ooo ooo 
pitationsversuchen mehrere äußerlich 
kaum unterscheidbare Extrakte aus 
Pflanzen der gleichen Art geprüft wur- 
den. Einige derartige Beispiele sind 
in Tabelle 6 zusammengestellt. 

In den beiden in der Tabelle ange- 
führten Versuchsreihen vom 8.IX. und 
vom 11. IX. 31 wurde Sorge getragen, 
daß die aus Material von der gleichen 
Pflanzenart gewonnenen Extrakte tat- 


Tabelle 6. 


Datum 
8. IX. 31 
8. IX. 31 
8. IX. 31 
11. IX. 31 
11.1X. 31 
11. IX. 31 
11. XI. 31 
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Nic. Tab. 2. 

Dat. Stramonium 1 
Dat. Stramonium 2 
Dat. Stramonium 3 


Dat. Stramonium 
Ve wee 5, à. 
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sächlich unter gleichen Bedingungen (Art des Ausgangsmaterials und 
der Zerkleinerung) hergestellt wurden. Die trotzdem aufgetretenen Unter- 
schiede im Fällungsvermögen korrespondieren mit den Differenzen des 
Eiweißgehaltes. 

¢) Präeipitinreaktionen mit Pfropfbastarden. Hier sei die Mitteilung 
eines Versuches eingeschaltet, aus dessen Resultaten sich vielleicht ge- 
wisse Anhaltspunkte für Beurteilung der Brauchbarkeit der Methode ent- 
nehmen lassen. Das Ziel des Versuches bestand in der Prüfung der Prä- 
cipitation des Extraktes aus Blättern eines der von WINKLER hergestell- 
ten Pfropfbastarde durch Preßsaft der beiden Elternpflanzen. Sol. Gaert- 
nerianum stellt nach WINKLER (57) eine Periklinalchimäre dar, bei der 
an dem Vegetationspunkt die zwei äußersten Zellschichten von Sol. ni- 
grum geliefert werden, während das innere Gewebe der Tomate ent- 
stammt:. Aus der Tatsache, daß eine Verwachsung von Geweben der 
beiden Pflanzenarten überhaupt möglich ist, wurde nun von mir der 
Schluß gezogen, daß das Stoffwechselgeschehen der beiden Pflanzenarten 
in nicht zu starker spezifischer Disharmonie zueinander stehen könne. 

Sollte sich also die Präcipitinreaktion als geeignete Methode zur Prü- 
fung derartiger Fragen erweisen, so war zu erwarten, daß beim Überein- 
anderschichten der Preßsäfte der beiden Elternpflanzen Fällungen be- 
trächtliche Zeit ausbleiben würden. Ein gleicher negativer Erfolg der 
Reaktion wurde auch für den Fall der Übereinanderschichtung von Preß- 
saft aus Sol. Gaertnerianum und Extrakt aus einer ihrer Elternpflanzen 
aus theoretischen Gründen für wahrscheinlich erachtet. 


Versuchspflanzen und Versuchsanordnung. 

Am 22. VIII. wurden je 15 g Blätter von S. nigrum, S. Lycopersicum und 8. 
Gaertnerianum in die Mörser eingewogen und mit 15 ccm destilliertem Wasser zu 
einem gleichmäßigen Brei zerrieben. Nach 2 Stunden wurde der Gewebebrei auf 
die übliche Weise filtriert und das Filtrat den in Tabelle 7 wiedergegebenen 
Reaktionen unterworfen. 

Versuchsergebnis. In gewisser Beziehung entsprach das Ergebnis den 
theoretischen Voraussagen. Fällungen zwischen den Preßsäften der bei- 
den Elternpflanzen untereinander und mit dem Extrakt aus dem Pfropf- 
bastard blieben tatsächlich verhältnismäßig lange Zeit aus. Im einzelnen 
aber zeigten sich doch Unstimmigkeiten. So reagierte der Preßsaft aus 
Sol. Gaertnerianum schon nach 20 Min., wenn auch schwach, mit dem 
Extrakt aus Sol. Lycopersicum, obwohl der PreBsaft dieser Pflanze eine 
relativ große Fällungsstabilität aufwies. Vielleicht ist dieses Ergebnis für 
das Leistungsvermögen der Präcipitinreaktion überhaupt kennzeichnend. 


1 Am Aufbau fertig ausgebildeter Blätter von Solanum Gaertnerianum ist 
nach einer freundlichen Mitteilung von Herrn Prof. WInKLer, für welche ich ihm 
auch an dieser Stelle bestens danken möchte, Solanum nigrum in höherem Maße 
beteiligt als Solanum Lycopersicum. 
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Pa Pa 
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Tabelle 7. 
Eßbachreaktion 
sof. 20 yh in der Kälte Färbung 
nach Erhitzen 
S. Lycopersicum x S.nigrum . .| o o = 
” x pa 1/2} o ° + 
Re x ~ ABB: © o + 
e x » 1/100} o o o- + 
S. Gaertnerianum x Sol.nigrum . ° o +-++ 
pe x 4 1/2} o o + 
in x ET 0 o° + 
Ps x » 1/100} o ° o 
S. Gaertnerianum x 8. Lycopers. .| o + ++ 
a x id 1/2} o o +++ 
X » 1/20! o ° + 
” x » 1/100: o o + 
S. Lycopersicum. . . . . . . . o o + hellgelbbraun 
S. Gaertnerianum ....... ° o o-+ dunkelgelbbraun 
Me ie on té ae o o - dunkelbraun 


Es ist wohl anzunehmen, daß die Fällungserscheinungen, welche sich 
zwischen den Preßsäften zweier verschiedener Pflanzenarten abspielen, durch 
Ursachen mitbedingt werden, welche auch mit den Faktoren verknüpft sind, 
die über die zwischen den Proteinen beider Arten bestehende ,, Verwandt- 
schaft‘‘ (im weitesten Sinne) entscheiden. Aber im einzelnen wird die Ana- 
lyse dieser spezifischen Komponente durch das Zusammenwirken einer gan- 
zen Reihe unspezifischer Faktoren erschwert, deren Erfassung bisher noch 
auf sehr große Schwierigkeiten stößt. 





c) Ergebnisse der Versuche über den Präcipitingehalt normaler 
Pflanzenteile. 

Dem Gang einer kausalen Analyse der bei den Präcipitinreaktionen be- 
teiligten Faktoren entsprechend müßte jetzt auf die Bedeutung der Menge 
der präcipitierenden Stoffe sowie des Mengenverhältnisses zwischen prä- 
cipitierenden und präcipitablen Substanzen für Eintrittszeit und Stärke- 
grad der Fällungen eingegangen werden. Endlich sollte noch auf die 
Unterschiede im Fällungsvermögen der verschiedenen Ionen, die ihren 
Ausdruck in der Aufstellung der Hormeısterschen Reihe für die lyo- 
tropen Salzeinflüsse fand, hingewiesen werden. Ein Teil dieser Faktoren 
(z. B. der Elektrolytgehalt des Lösungsmittels) wird bei Gelegenheit der 
Besprechung weiterer Versuche erörtert werden. Einzelne dieser Be- 
dingungen aber (z. B. die Menge der präcipitierenden Substanzen) sind 
einer methodischen Erfassung so wenig zugänglich oder (wie die lyotrope 
Reihe HOFMEISTERSs) in ihrer Bedeutung für den Ausfall der Pracipitin- 
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reaktionen so umstritten, daß von der Einbeziehung dieser Faktoren 
keine Klärung der Probleme zu erwarten stand. Aus diesen Gründen er- 
scheint auch zur Zeit das Streben nach einer völligen, quantitativen Ana- 
lyse der Fällungserscheinungen verfrüht. Auch geschah die Mitteilung 
der obigen Versuche über die Fällungen bei der Überschichtung von Ex- 
trakten normaler Pflanzen nur mit dem Ziel, die Grenzen dieses Ver- 
fahrens aufzuzeigen. Die Versuche führten zu den folgenden Ergebnissen : 

1. Der Ausfall von Präcipitinreaktionen zwischen dem Preßsaft einer 
Art und verschiedenen Extrakten einer anderen Art unterliegt großen 
Schwankungen. 

2. Diese Schwankungen müssen unter allen Umständen mit berück- 
sichtigt werden, wenn ein Urteil über die zwischen den Preßsäften beider 
Arten stattfindende Normalpräcipitation gefällt wird. 

3. Die Bestimmung der ,,artbedingten‘‘ Komponente beim Ausfall 
der Pracipitinreaktionen ist mit unseren Methoden noch nicht möglich, 
da sogar die unspezifischen Faktoren erst zum Teil einer Analyse zugäng- 

Mit der Aufstellung von Tabellen der Normalpräcipitation, nament- 
lich in der gedrängten Form, die in den neueren Arbeiten (21, 23) von 
Kosrtorr gewählt wurde, kann ich mich vom wissenschaftlichen Stand- 
punkte aus nicht einverstanden erklären. Die Angaben dieser Tabellen 
täuschen Kenntnisse vor, über welche wir in der Tat nicht verfügen. 

Damit wollen wir das Problem der normalen Präcipitation verlassen 
und uns der Frage zuwenden, ob mit dieser oder einer verwandten Me- 
thode sich spezifische Einflüsse der beiden Pfropfpartner bei Pfropfkom- 
binationen zwischen artverschiedenen Komponenten nachweisen lassen. 


B. Versuche an Pfropfkombinationen. 

Die im folgenden mitgeteilten Erfahrungen beruhen auf Beobach- 
tungen, welche an verschiedenen Exemplaren besonders zweier Pfropf- 
kombinationen, nämlich der Verbindungen von Sol. tuberosum mit N. 
rustica und von Lyc. barbarum mit N. Tabacum gewonnen wurden. Ge- 
legentlich wurden allerdings auch andere Pfropfkombinationen zu Ver- 
suchen herangezogen. Bei der Herstellang der Pfropfungen wurde ich in 
besonders freundlicher und sachkundiger Weise von Herrn RING, Revier- 
gärtner im Botanischen Garten München-Nymphenburg unterstützt, dem 
ich auch an dieser Stelle meinen aufrichtigen Dank aussprechen möchte. 

Die Wahl gerade der genannten Versuchspflanzen wurde durch drei 
verschiedene Faktoren bestimmt: ihr üppiges Gedeihen, den ihnen von 
Kosrorr zugeschriebenen Gehalt an Antikörpern und ihre Eignung zur 
Lösung bestimmter Fragen der Virusforschung. 
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1. Ausführung und Gedeihen der Pfropfungen. 


a) Am 17. VI.1931 wurden 16 kraftige Versuchspflanzen von Solanum 
tuberosum, der von der Samenhandlung Scumirz bezogenen Sorte „Gelbe Aller- 
frühste“, durch Pfropfung mit Reisern von Nicotiana rustica verbunden. Gleich- 
zeitig wurden aber auch den 16 Versuchspflanzen von Nicotiana rustica, denen 
das Material zur Propfung von Solanum tuberosum entstammte, Reiser von So- 
lanum tuberosum in der Weise aufgepfropft, daB jede Pflanze, der ein Reis fiir 
eine Pfropfkombination entnommen war (z. B. für die Pflanze ,,1“), als Unter- 
lage (Pflanze „I‘) für das Reis jener Pflanze diente. Es wurden also zwischen 
den 16 Pflanzen von Solanum tuberosum und Nicotiana rustica die Reiser „ausge- 
tauscht“. Acht Pfropfpaare wurden auf dem Wege des Kopulierens verbunden, 
die übrigen durch Einspitzung. Die Pfropfungen, welche zuerst im Schwitzkasten 
gehalten worden waren, gingen sehr gut an, nach der Umpflanzung in ein Warm- 
beet ging aber ein Teil von ihnen zugrunde, so daß am 7. VII. nur mehr etwa 50% 
am Leben waren. Diese waren größtentei!s sehr frisch und hielten sich, soweit sie 
nicht für die Versuche verbraucht wurden, den ganzen Sommer über. Am 1. VIII. 
wurden einige dieser Pfropfkombinationen photographisch aufgenommen. Abb. 1 
zeigt die üppige Entwicklung eines kopulierten Reises von Nic. rustica (Pflanze 8) 
auf Solanum tuberosum, Abb. 2 eine durch Einspitzung erzielte Pfropfsymbiose 
zwischen einem Reis von Solanum tuberosum und einem Grundstock von Nicotiana 
rustica. 

b) Am 27. VI. wurden 15 Reiser von Lycium barbarum durch Einspitzen mit 
Unterlagen von Nicotiana Tabacum (Maryland broadleaf) verbunden. Sämtliche 
Reiser entstammten einem Strauche, der in der Biologischen Abteilung des Bota- 
nischen Gartens wächst. Die Reiser zeigten bedeutende Schwankungen in Bezug 
auf Größe und Entwicklungszustand, teils wurden ganz kurze kantige Triebe, 
bald längere, verholzte Zweige verwendet. Trotzdem also die von VécuTING 
und Kostorr empfohlene Vorschrift, Sproßanteile ziemlich gleicher Masse von 
Unterlage und Reis zu verbinden, nur in wenigen Fällen Anwendung fand, gediehen 
90% der Propfungen vorzüglich. Die Reiser der Pfropfungen, welche allerdings 
im Gewächshaus oder im warmen Kasten standen, entwickelten sich teilweise 
besser als die am Strauch verbliebenen Sprosse. Das üppige Gedeihen zweier 
derartiger Pfropfkombinationen zwischen Reisern von Lycium barbarum und 
Unterlagen von Nicotiana Tabacum (Pflanzen Nr. 14 und 6), geht aus den Abb. 3 
und 4 hervor. Diese wie auch viele der folgenden Aufnahmen wurden am 15. IX. 
durch Herrn cand. phil. HÔRHAMMER hergestellt, dem ich auch an dieser Stelle 
meinen herzlichen Dank ausspreche. 

Am 5. VIII. wurden von neuem Pfropfungen vorgenommen, und zwar dienten 
an diesem Tage als Unterlagen für Reiser von Lyc. barb. 12 Pflanzen von Nic. 
rustica, 5 von Nic. Tabacum und 4 von Sol Lycopersi Wegen der un- 
günstigeren Aufstellungsmöglichkeiten der Pflanzen zu dieser Zeit, gediehen die 
Pfropfungen wesentlich schlechter als die am 27. VI. hergestellten, konnten aber 
zum Teil zu den Versuchen herangezogen werden. 

c) Am 3. VII. und am 6. VIII. wurden Pfropfkombinationen zwischen Nico- 
tiana Tabacum und Datura Stramonium einerseits, Atropa Belladonna anderer- 
seits hergestellt. Wie bei den unter a beschriebenen Versuchen wurden dabei die 
Reiser jeweils „ausgetauscht“. Die Pfropfungen gediehen sehr gut. Auffallend 
üppig entwickelten sich auch Pfropfungen von Nic. Langsdorffii auf Nie. glauca, 
welche am 20. VII. hergestellt waren. All diese Pfropfungen werden hier ange- 
führt, da sie häufig zu vergleichenden Beobachtungen mit den unter a und b be- 
schriebenen Verbindungen herangezogen wurden, serologischen Untersuchungen 
wurden sie aber nur in einigen Fällen unterworfen. 








36* 





"9 ’qn "10g 
uoA 98819} JV 8 ‘874 ‘My UOA sjalydoya ‘I “QV 


1 98s “INT 
UOA odejlegu,) JNU 2 ‘Qn9 "JOY OA sjoıydoyg ‘3 ‘AA 


K. Silberschmidt 














537 


Studien zum Nachweis von Antikôrpern in Pflanzen II. 


“PI QU, ‘21N UOA oBe[IEqUL JNV *q.0q ORT UOA sx do ‘+ "AV 








"9 ‘QUI "AN UOA oBujıojun jnu ‘Q40Q af uoa sjarzdonjg ‘6 av 











538 K. Silberschmidt: 


2. Histologische Kennzeichnung der Pfropfzonen. 

Die makroskopisch erkennbaren Wachstumsabweichungen, welche 
Kosrtorr (19) beschreibt, konnten teilweise auch bei meinen Pfropfungen 
aufgefunden werden, zwei von den vier dort beschriebenen Formen von 
Gewebewucherung traten allerdings bei meinen Versuchen nicht in Er- 
scheinung, nämlich kleine halbkugelige Ausstülpungen entlang einer be- 





Abb. 5. Abb. 6. 


Abb.5. Pfropfreis von Nic. rust. auf Unterlage von Sol. tub. 9 mit geschwürartiger Verdickung 
der Vi e: Habitusbild. 
Abb. 6. Vergrößerte Wiedergabe der Verwachsungsstelle der Pfropfkombination von Abb. 5. 


trachtlichen Zone des Reises und sproBartige Wucherungen dicht ober- 
halb der Pfropfzone. Häufig wurde dagegen an den durch Kopulieren 
hergestellten Pfropfsymbionten eine geschwiirartige Verdickung der Basis 
des Reises, sowie das Hervorbrechen zahlreicher Wurzeln aus dem ba- 
salen Abschnitt des Impflings beobachtet. Zur Veranschaulichung einer 
solchen durch Pfropfung hervorgerufenen geschwiirartigen Verbreiterung 
der Basis des Reises sei auf die Abb. 5 und 6 verwiesen, die ein Habitus- 
bild einer Pfropfsymbiose zwischen einem Reis von N. rustica und einer 
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Unterlage von Sol. tuberosum sowie die genaueren Einzelheiten der Ver- 
wachsungsstelle zeigen. Man kann auf diesen Abbildungen erkennen, daß 
in der Rinne, welche die kugelige Gewebeverdickung in eine obere und 
eine untere Hälfte teilt, noch Reste der Verbandwolle zurückgeblieben 
sind, die 3 Monate vorher bei der Herstellung der Pfropfungen Verwen- 
dung gefunden hatte. Die mechanische Unterbindung des Saftaus- 
tausches zwischen den Pfropfpartnern, welche durch die feste Anlegung 
des Pfropfverbandes herbeigeführt wird, dürfte zu Beginn der Pfropf- 
symbiose mit dazu beitragen, daß sich im Reis oberhalb der Pfropfstelle 
die Assimilate stauen. Daß auch ohne vorhergegangene Pfropfung durch 
bloße Unterbindung der Zweige sich Kohlehydrate in beträchtlichen 
Mengen über der Einschnürungsstelle anhäufen, geht beispielsweise aus 
Beobachtungen von FRANQUET (8) hervor. Bei Pfropfungen kommen na- 
türlich zu Beginn der Symbiose die durch den Schnitt bedingte Unter- 
brechung der Gefäßbahnen, später deren möglicherweise geringere Weg- 
samkeit als gleichsinnig wirkende Faktoren hinzu. 

Das Zusammenwirken dieser Umstände könnte genügen, um als Folge 
der herbeigeführten Stauwirkung eine Verbreiterung der Basis des Reises 
zu veranlassen. VÖCHTInG hat derartige Verbreiterungen ja auch bei 
homoplastischen Pfropfsymbionten feststellen können. Aus dem Auf- 
treten solcher Verdickungen lassen sich daher keine Schlüsse auf die 
Wirksamkeit von Antikörpern ziehen. Eine Entscheidung darüber, ob 
nicht neben den angeführten Umständen auch spezifische stoffliche 
Faktoren beteiligt sind, läßt sich nur auf Grund des serologischen Be- 
fundes fällen. 

Wie die Bildung solcher Verdickungen an der Basis von Reisern, so 
blieb auch die zweite Anomalie der Gewebedifferenzierung, die wir an den 
basalen Teilen von Pfropfreisern beobachten konnten, nicht auf Pfropf- 
kombinationen zwischen engbegrenzten Arten beschränkt. Die Ausbil- 
dung eines dichten Pelzes von ,,Luftwurzeln“ ließ sich namentlich an 
wohlbeblätterten krautigen Reisern raschwüchsiger Arten feststellen, 
welche auf dürftiger wuchernde Unterlagen, namentlich solche mit trä- 
gerem Dickenwachstum aufgepfropft wurden. Am besten beobachten 
ließ sich die Entwicklung derartiger Luftwurzeln an Reisern von N. Ta- 
bacum auf Unterlagen von Datura Stramonium oder von Atropa Bella- 
donna. Die am 5. IX. aufgenommenen Photographien derartiger Pfropf- 
symbionten und der basalen Abschnitte ihrer Reiser (Abb. 7 mit 10) 
lassen erkennen, wie weit sich die Austrittsstellen dieser Wurzeln stengel- 
aufwärts erstrecken, und wie sogar die basalen Teile der Laubblätter in 
die Zone der Wurzelbildung einbezogen werden. 

Nur im Gebiete des Wundkallus selbst treten, wie aus der Abb. 8 
hervorgeht, keine Wurzeln zutage. Vielleicht läßt sich hieraus schließen, 
daß nur solche Zellen unter dem Einfluß der Stoffwechselstauung zur 
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Abb. 7. Pfropfreis von Nic. Tab. auf Unterlage von Dat. Stram. Habitusbild. 





Abb. 8. Vergrößerte Wiedergabe der Verwachsungsstelle zum Habitusbild von Abb. 7. 
Wurzelbildung oberhalb der Verwachsungsstelle. 
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Abb. 9. Pfropfreis von Nic. Tab. auf Unterlage von Atr. Bellad. Habitusbild. 





Abb. 10. VergréBerte Wiedergabe der Verwachsungsstelle zum Habitusbild von Abb. 9. 
Wurzelbildung oberhalb der Verwachsungsstelle. 
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Wurzelbildung veranlaßt werden, welche schon einen gewissen Grad von 
Differenzierung erlangt haben (vgl. dagegen Kostorr [19], 8. 571). 

Auch in der Kalluszone selbst treten aber bei Pfropfungen geschwür- 
artige Bildungen auf, welche in der von Kostorr gegebenen Aufzählung 
von Differenzierungsanomalien nicht beschrieben wurden. Es sind dies 
in der Regel halbkugelförmige Ausstülpungen des im wesentlichen von 
der Unterlage aus zwischen die Pfropfpartner eingefügten Zellmaterials. 
Solche Kalluswucherungen wurden besonders an Pfropfkombinationen 
aus Reisern von Sol. tu- 
berosum auf Unterlagen 
von N.rustica beobachtet. 
Abb. 11 zeigt einen der- 
artigen ,, Tumor“ an einer 
Pfropfung von Sol. tube- 
rosum auf N. rustica. Die 
ergänzenden Zeichnungen 
der Abb. 12—14 lassen er- 
kennen, daß solche Aus- 
stülpungen namentlich an 
jenen Stellen hervortre- 
ten, an welchen die Kal- 
lusbildung überhaupt am 
reichlichsten erfolgt, näm- 
lich zwischen der Unter- 
lage und der untersten 
basalen Spitze des Reises. 
Führt man durch diese Ge- 
webewucherungen, wel- 
che Erbsengröße erreichen 
können, nahe am Rande 
Längsschnitte, so sieht 
Abb. 11. Ausbuchtung des Kallus an der Verwachsungszone . 
des Pfropfreises von Sol. tub. auf Unterlage von Nic. rust. 16. man auf diesen große 

diinnwandige, in unregel- 
mäßigen Reihen angeordnete Parenchymzellen. Führt man die Schnitte 
weiter dem Innern zu, so trifft man auf Gefäßbahnen, die in Form von 
„Verknäuelungen‘ (vgl. VöcHring, 55) angeordnet sind. Die Bildung 
solcher Gefäßverknäuelungen dürfte als primäre Ursache der Entstehung 
der beschriebenen Gewebewucherungen anzusehen sein. 

Betrachten wir nun kurz noch die Verwachsungszonen jener Pfropf- 
kombinationen, welche nicht auf dem Wege des Kopulierens, sondern 
durch Einspitzung hergestellt worden waren, so fällt hier zunächst die 
regelmäßige Anordnung des Kallus auf, aus der sich erkennen läßt, daß 
die Pfropfpartner sich hier gleichmäßiger an dessen Bildung beteiligen. 
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Abb. 12. Abb. 13. Abb. 14. 


Abb. 12. Skizze dieser Kalluswuche- 
rungen in Frontalansicht. 
Abb. 13. Seitenansicht der Kallus- 
wucherungen von Abb. 12. 
Abb. 14. Kalluswucherung an der 
Verwachsungsstelle eines Pfropf- 
reises von Sol. tub. 8auf Unterlage 
von Nic. rust. 8. 

Auf der Abb. 15, welche 
die Verwachsungszone ei- 
ner Pfropfung von Lyc. 
barbarum auf N. Tabacum 
veranschaulicht, lassen 
sich deutlich die Rand- 
wälle der von beiden Part- 
nern gebildeten Kallus- 
zonen erkennen. Endlich 
sei noch angeführt, daß 
bei Pfropfungen von Lyc. 
barbarum auf N. Tabacum 
sich in vielen Fällen an 
Abb. 15. Verwachsungszone eines 
Reises von Lyc. barb., welches 
durch Einspitzung mit einer Unter- 


lage von Nic. Tab. verbunden 
wurde. 








544 K. Silberschmidt: 


den Achsenabschnitten der Tabakspflanzen, die oberhalb der Einspitz- 
stelle von Lyc. barbarum belassen worden waren, ein Wurzelpelz bildete 
ahnlich wie bei Pfropfungen von Reisern von Datura Stramonium auf 
artfremden Unterlagen. Das Hervorbrechen solcher Luftwurzeln sah 
Vécutine als Kennzeichen heteroplastischer Verbindungen an. Da 
aber im Falle der Einspitzung der Stoffaustausch zwischen den oberhalb 
und unterhalb der Einspitzstelle gelegenen Sproßteilen nie gänzlich 
unterbrochen ist, spricht unsere Beobachtung dafür, daß die Bildung 
solcher Luftwurzeln eher durch Anhäufung arteigner Stoffwechselpro- 
dukte als durch die immunologische Wechselwirkung artverschiedener 
Eiweißsubstanzen bedingt sei. 

Eine befriedigende Entscheidung dieser Frage läßt sich aber ebenfalls 
nur auf Grund der Ergebnisse serologischer und chemischer Unter- 
suchungen treffen, deren Beschreibung nunmehr hier folgt. 


3. Serologische Untersuchungen zur Frage der ‚erworbenen Immunität‘. 


a) Versuche über die wechselseitige Beeinflussung von N. rustica 
und Sol. tuberosum. 


a) Versuchsziel. Kostorr gibt (1929, 8.51) an, daß der Präcipitin- 
gehalt der Reiser von Sol. iuberosum auf Unterlagen von N. rustica im 
Verlauf einer 30—45tagigen Dauer der Pfropfsymbiose eine beträchtliche 
Steigerung von (+ — +++) erfährt. Mein Plan bestand darin, PreB- 
säfte der Sproßteile von Vertretern beider Pflanzenarten während der 
Dauer der Pfropfsymbiose zu verschiedenen Zeitpunkten auf ihren Prä- 
eipitingehalt hin zu untersuchen. Zwei Gesichtspunkte standen hierbei 
im Vordergrund des Interesses. Einerseits nämlich sollte vor allem das 
Problem der Spezifität der Reaktion geprüft, andererseits die Frage 
geklärt werden, ob eine gegenüber Kostorr noch weitergehende Stei- 
gerung des Präcipitingehaltes nicht dadurch erzielt werden könne, daß 
der Preßsaft aus Reisern der einen Art nicht mit dem Extrakt aus 
normalen Pflanzen der anderen Art, sondern mit dem aus Reisern der 
reziproken Pfropfkombination zur Reaktion gelangt. 


ß) Versuch vom 17. und 18. VI. 1931. Vorbereitung und Ausführung der Re- 
aktionen. Am 17. nachmittags wurden je 25 g Frischgewicht von normalen Pflan- 
zen von Sol. tuberosum und N. rustica geerntet. Die Hälfte jeder Portion wurde 
sofort im Mörser mit 0,85% NaCl-Lésung zerrieben, die andere Hälfte nach der 
Zerkleinerung mit einer Mischung aus Weinsäure (2%) und Alkohol (96%) dreimal 
ausgewaschen und 2 Stunden später nach leichtem Auspressen des Alkohols mit 
NaCl versetzt. Das Zerkleinerungsprodukt in den Mörsern blieb 12 Stunden in 
gesättigter Ätheratmosphäre stehen und wurde hierauf durch Nutschen, Filtra- 
tion und Zentrifugieren geklärt. Am 18. VI. wurden die Reaktionen ausgeführt, 
welche in Tabelle 9 zusammengestellt sind. 


Ergebnis des Versuches. Die Ergebnisse dieses Versuches sind nach 
zwei Richtungen hin bedeutungsvoll. 
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a) Die Vorbehandlung des Ausgangsmaterials mit Alkohol führt, wie 
die Esspacu-Reaktionen zeigen, zu einer derartigen Verminderung des 
Eiweißgehaltes der Preßsäfte, daß die Möglichkeit nahe liegt, der nega- 
tive Ausfall der Präcipitinreaktionen sei durch den Mangel wichtiger 
Eiweißbestandteile der Preßsäfte verursacht. Die Vorbehandlung des 
Ausgangsmaterials mit Alkohol ergibt daher irrige oder mindestens 
zweifelhafte Resultate. 

b) Die Uberschichtung der Preßsäfte von N. rustica durch Extrakte 
von Sol. tuberosum führt zu anderen Ergebnissen als die Überschichtung 
in der reziproken Reihenfolge. Es hängt dies wohl damit zusammen, daß 
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im Falle unseres Versuches die Fällungslabilität des Saftes von Sol. tube- 
rosum größer war als die von N. rustica. Jedenfalls ergibt sich aus den 
Versuchsresultaten 

1. daß es nur auf Grund umfangreicher Versuche möglich ist über die 
Präcipitation von Preßsäften zweier Arten bestimmte Angaben zu 
machen und 

2. daß die Vergleichbarkeit der Versuchsergebnisse in hohem Maße 
von der Konstanz der Methoden abhängig ist. 

Um diese Konstanz der Methoden zu gewährleisten und die Vergleich- 
barkeit der Ergebnisse mit denen Kostorrs zu ermöglichen, wurde bei 
den folgenden Versuchen destilliertes Wasser als Extraktionsmittel ge- 
wählt und die Vorbehandlung mit Alkohol aufgegeben. Der erste Versuch 
mit gepfropften Pflanzen, bei welchem diese Methode angewendet wurde, 
wurde 8 Tage nach Herstellung der Pfropfungen ausgeführt. 

y) Versuch vom 23. VI. 1931. Versuchsziel. Bei diesem Versuch sollte 
festgestellt werden, ob schon kurze Zeit nach Herstellung der Pfropf- 
symbiose irgendwelche Veränderung des Präcipitingehaltes festgestellt 
werden könne. Der PreBsaft aus den Pfropfreisern von Sol. tuberosum 
sollte dabei nicht nur mit dem Extrakt aus normalen Pflanzen von N. rus- 
tica, sondern auch mit dem Saft aus den Unterlagen dieser und den Rei- 
sern der reziproken Pfropfkombination zur Reaktion gelangen. 

Versuchsmaterial. Vier von den am 13. VI. hergestellten Pfropfungen wurden 
zu den Versuchen herangezogen. Bei den Versuchspflanzen 1 und 2 bildete N. 
rustica das Reis, bei den zwei restlichen Versuchsobjekten (I und II) die Unter- 
lage. Die beiden Partner der Pfropfkombination 1 waren noch nicht verwachsen, 
während bei den Versuchspflanzen 2,1 und II die Symbiose durch Verwachsung 
schon hergestellt war. Die beiden der Art N. rustica angehörenden Reiser der 
Versuchspflanzen 1 und 2 waren zur Zeit der Einwage in die Mörser sehr frisch, 
trugen je fünf kräftige Blätter und wogen 5,0 bzw. 4,3 g. Die beiden Pfröpflinge 
der Versuchspflanzen I und II wurden durch kräftige Reiser von Sol. tuberosum 
gebildet, die vier bzw. drei Blätter trugen und je 6 und 6,55 g wogen. Von den 
Unterlagen der vier untersuchten Pfropfungen waren besonders kräftig die der 
Pflanze 2 (Sol. tuberosum 13,5) und der Pflanze 1 (N. rustica 25 g). 

Versuchsmethode. Der Anordnung Kosrorrs entsprechend wurden die Pfropf- 
komponenten schon 2 Tage vor Anstellung der Präcipitinreaktionen getrennt und 
in der Zwischenzeit in ERLENMEYER-Kolben eingestellt, deren Boden mit destil- 
liertem Wasser bedeckt war. Von den Versüchspflanzen jeder der beiden Arten 
wurden zwei Preßsäfte hergestellt, indem die Reiser und die Unterlagen jeder Art 
getrennt verarbeitet wurden. Zu den Reaktionen standen hiernach insgesamt 
sechs Preßsäfte zur Verfügung, nämlich von jeder der beiden Arten Extrakte aus 
normalen Pflanzen, Reisern und Unterlagen. In den Tabellen sind diese Extrakte 
mit den folgenden Abkürzungen 'bezeichnet: Nic. rust. norm. (normale Pflanze), 
Nie. rust. 1 (Reiser der Versuchspflanze 1 und 2), Nic. rust. I (Unterlagen der 
Versuchspflanzen I und II), Sol. tub. n (normal), Sol. tub. 1 (Unterlagen der Ver- 
suchspflanzen 1 und 2) und Sol. tub. I (Reiser der Versuchspflanzen I und II). 

Als allgemeines Ergebnis dieser Versuche läßt sich die Tatsache an- 
sprechen, daß die beim Überschichten der Preßsäfte von Sol. tuberosum 
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Tabelle 9. 
worn] i» | am Later), | rave 

Sol. tub. norm. x Nic. rust. norm. ololo-+ + 

= m pas Ce + 17 ojo o + 
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” ” + à sw” te o lo o 4 

” ” X » , » 1/100 olo o s+ 

” ” DE ” 1 oo + 7% 

” ” “a % 1 1/10 olo o + 

jr Be ET 1 1/100 oo o + 
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, NT mars » 1/10 olo o + 

” se = = « » 1/100 olo o 4 
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” ate.” ar aes I 1/100 o lo o + 
he oe o lo o - 5,5 hellbraun 
ls col air o | + + + 5,4 nuBbraun 
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ES Eee o|lo ° . 5,7 gelbbraun 
CS ee nee +|+| + Sp. + | 5,4 hellbraun 
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mit Extrakten von N. rustica aufgetretenen Fällungen sehr unbedeutend 
waren. Bewertet man, wie es bei diesem und den folgenden Versuchen in 
Anbetracht der Möglichkeit bakterieller Zersetzung geschehen soll, nur 
jene Ablesungen, welche spätestens 1 Stunde nach Beginn der Reaktionen 
angestellt wurden, so läßt sich ein schwach positives Ergebnis der Re- 
aktionen überhaupt nur in Fällen beobachten, in welchen die unverdünn- 
ten Preßsäfte beider Arten zur Reaktion gelangten. Sehr bedeutsam 
könnte es erscheinen, daß die Reaktionen, welche die Extrakte aus nor- 
malen Pflanzen von Sol. tuberosum mit Preßsäften von Versuchspflanzen 
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der anderen Art ergaben, weniger ausgeprägt waren als jene Fällungen, 
bei welchen PreBsaft aus Propfreisern von Sol. tuberosum zur Anwendung 
kam. Doch läßt sich aus diesem Befund noch nicht ohne weiteres schlie- 
Ben, daB sich im Reis Antikérper gegen das EiweiB der Unterlage gebildet 
haben. Denn einerseits ist der Unterschied in der Wirksamkeit von PreB- 
säften normaler und gepfropiter Pflanzen nur gering, andererseits findet 
auch dieser eine Parallele in den gleichsinnigen Differenzen des Eiweiß- 
gehaltes der betreffenden Extrakte. Ferner wären im Falle einer Anti- 
körperbildung besonders ausgeprägte Reaktionen bei der Überschichtung 
von Sol. tub. I und Nic. rust. 1 zu erwarten gewesen. Freilich bestan- 
den die Pfropfungen zu jener Zeit, als die Partner getrennt wurden, erst 
8 Tage. Die Frage, ob durch Pfropfung eine Steigerung des Antikörper- 
gehaltes herbeigeführt wird, läßt sich daher nur auf Grund der Befunde 
späterer Versuche entscheiden. 

ö) Versuch vom 9. und 10. VII. 1931. Versuchsmaterial. Zu den Ver- 
suchen wurden die vier folgenden Pfropfungen herangezogen: 

1. N. rustica auf Sol. tuberosum 3. Reis sehr kräftig mit vier großen Blättern 
und Blütenknospen, oberhalb der Verwachsungsstelle Wurzelbildung, Unterlage 


kräftig, Verwachsung vollkommen. 

2. N. rustica auf Sol. tuberosum 4. Reis kräftig, vier Blätter mit zwei blüten- 
tragenden Trieben, Unterlage üppig, Verwachsung gut. 

3. Sol. tuberosum auf N. rustica III. Reis sehr kräftig, aus fünf Blättern und 
Gipfelknospe bestehend, Unterlage ebenfalls kräftig mit drei Achselsprossen. Reis 
und Unterlage völlig verwachsen. 

4. Sol. tuberosum auf N. rnstica IV. Reis kräftig, am Stengel leichte Nekrosen, 
aus vier Blättern und Gipfeltrieb bestehend, Unterlage mit vielen Achselsprossen. 

Versucheanordnung. Am 9. VII. gelangten in die Mörser 25 g N. rustica norm. 
(Blätter + 25 ccm H,O), 10 g N. rustica 1 (Reiser 3 und 4 ohne Blüten + 10 cem 
H,0), 30g N. rust. I (Unterlagen III und IV, Blätter mit Stengeln + 30 ccm 
H,0), 25 g Sol. tuberosum norm. (Blätter + 25 ccm H,O), 12,5 g Sol. tuberosum I 
(Reiser von III und IV, + 12,5 ccm H,0), 30 g Sol. tuberosum 1 (Unterlage von 
3 und 4, + 30 cem H,0). Die Pfropfpartner wurden am 7. getrennt, gelangten 
am 9. abends in die Mörser, die verkleinerte Masse wurde die Nacht über in Äther- 
atmosphäre aufbewahrt und am Morgen des 10. filtriert. Das Ergebnis der Prä- 
cipitinreaktion ist in Tabelle 10 angegeben. 


Versuchsergebnis. Beim Vergleich der vorliegenden Ergebnisse mit 
denen der Tabelle 9 fällt auf, daß hier-viel stärkere Fällungen auftraten 
als bei den früheren Versuchen. Dies mag teils mit der weniger voll- 
kommenen Klärung der Säfte, teils mit der durch die vorgerückte Jahres- 
zeit bedingten Steigerung des Eiweißgehaltes zusammenhängen. Daß 
aber diese stärkeren Fällungen nicht mit einer Steigerung des Antikörper- 
gehaltes erklärt werden können, geht aus der Tatsache hervor, daß die 
Reaktionen mit Preßsäften von Reisern von Sol. tuberosum, die auf 
Unterlagen von N. rustica erwachsen waren, besonders schwach ausfielen. 
Eine Änderung des Reaktionsergebnisses ließ sich auch dann nicht fest- 
stellen, wenn dieser Extrakt (aus Sol. tuberosum I) nicht mit dem Saft 
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Tabelle 10. 
sof. 20’ 1» 12h [Basbach 

Sol. tub. x Nic. rust. +++ ++++| ++++ |++++ 
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RE CRT M, ae €, o o ++ + 

vee DATE o o + dee 
—“ os | 0 o + if 

» » IX » wl o ° +++ ++ 

Si un aa o o + à ret 
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Nic. rust. norm. . . . . . . o o + > 
Nic. rust. 1 Fae ae ° ° o- + + 
ES Ss se ee ° ° o- + % 
ER teem... 5 1 2. + oa ++ +++ 
RL EL TE. UN M o o O— + + 
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aus normalen Pflanzen von N.rustica, sondern mit dem Preßsaft aus 
Reisern der reziproken Pfropfung überschichtet wurde. Die Fällungs- 
reaktionen auch bei diesem Versuch lassen also wohl in gewissem Umfang 
eine Beziehung zum Eiweißgehalt der Preßsäfte erkennen, sprechen aber 
gegen die Annahme der durch Pfropfung verursachten Bildung von Anti- 
körpern. Bei diesem Versuch hatte die Pfropfsymbiose zwischen den 
Pfropfpartnern immerhin schon 21 Tage bestanden, so daß nach den An- 
gaben Kostorrs eine Änderung des Antikörpergehaltes schon hätte in 
Erscheinung treten sollen. Um dem Einwand zu begegnen, daß etwa die 
Planta Bd. 17. 36b 
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große Fällungslabilität dieser Preßsäfte zu einer Verdeckung der ,,spezi- 
fischen‘ Reaktionen geführt habe, wurden am Abend des 10. die vor- 
handenen Reste der PreBsäfte auf der Nutsche durch Filter gesaugt, in 
MeBzylinder gefüllt und mit solchen Mengen festen Kochsalzes versetzt, 
daß die Konzentration der Säfte der einer physiologischen NaCl-Lösung 
entsprach. Ein Teil dieser Säfte wurde vor der Anstellung der Präcipitin- 
reaktionen durch Zsicmonpysche Ultrafeinfilter ‚‚schnell‘‘ gesaugt und 
dadurch völlig geklärt. In der Tabelle sind die ultrafiltrierten Säfte durch 
die Abkürzung U gekennzeichnet. 

Aus Tabelle 11 geht hervor, daß die Klärung der Säfte zu einer Ver- 
minderung des Eiweißgehaltes geführt hat, in deren Gefolge eine all- 
gemeine Abschwächung des positiven Ausfalles der Präcipitinreaktionen 
zu bemerken ist Die stärksten Fällungen traten auch hier bei jenen Re- 
aktionen auf, bei welchen die Extrakte aus normalen Pflanzen der beiden 
Arten überschichtet wurden. Die Annahme eines Zusammenhanges 
zwischen der Stärke der Präcipitation und der Steigerung des Antikörper- 
gehaltes läßt sich also durch das Ergebnis dieser Versuche in keiner Weise 
begründen. 

Dieses Ergebnis widersprach aus mehreren Gründen den Erwartungen, 
die dem Ausfall der Versuche entgegengebracht worden waren. Es soll hier 
nochmals hervorgehoben werden, daß der PreBsaft aus den Reisern von Sol. 
tuberosum, welche auf Unterlagen von N. rustica herangewachsen waren, 
unter anderem auch mit Preßsaft aus Reisern von N. rustica, welche in 
Pfropfsymbiose mit Unterlagen von Sol. tuberosum gestanden hatten, in 
Pracipitinversuchen geprüft worden war. Für die Anstellung dieser Ver- 
suche war der Gedanke ausschlaggebend, daß Antikörper, welche sich 
etwa in den Reisern von Sol. tuberosum gegenüber dem Eiweiß von N. 
rustica gebildet hätten, beim Zusammenwirken mit Präcipitinen, welche 
während der gleichen Zeit in den Reisern der umgekehrten Pfropfkombina- 
tion entstanden wären, besonders deutlich erfaßt werden könnten. 

Die besondere Art der Pfropfung aber, bei welcher zwischen je einem 
Paar von Individuen der beiden Pflanzenarten die Spitzen ‚ausgetauscht‘ 
wurden, sollte die Möglichkeit gewährleisten, auch ,,individualspezi- 
fische‘‘ Antikörper zu erfassen. 

Um so deutlicher spricht der Ausfall der Versuche gegen die Annahme 
der Mitwirkung von Antikörpern bei der Präcipitinreaktion. 

Ein weiterer Versuch wurde 3 Wochen später angestellt, als die Pfropf- 
symbiose zwischen den Partnern schon 51 Tage bestanden hatte. Dem 
Ausfall dieser Versuche wurde deshalb große Bedeutung zuerkannt, weil 
nach der Annahme Kostorrs der Antikörpergehalt der Pfropfreiser 30 
bis 40 Tage nach Vornahme der Pfropfungen ein Maximum erreicht, 
welches im wesentlichen im weiteren Verlauf der Pfropfsymbiose bei- 
behalten wird. 
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Tabelle 11. 
sof. | 20 1ù Essbach | Du Farbung 
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€) Versuch vom 3. und 4. VIII. 1931: Versuchspflanzen. Am 1. VIII. 


wurden die Partner der folgenden Pfropfkombinationen getrennt und in 
mit destilliertem H,0 gefüllte ERLENMEYER-Kolben eingestellt: 

1. N. rustica auf Sol. tuberosum 8, 2. N. rustica auf Sol. tuberosum 5, 
3. Sol. tuberosum auf N. rustica 10, 4. Sol. tuberosum auf N. rustica 7. 


1. Das Reis der ersten Versuchspflanze zeigte üppige Blatt- und Blütenent- 
wicklung, die Pfropfpartner waren sehr gut verwachsen, die Basis des Reises war 
angeschwollen, die Unterlage etwas etioliert und wenig beblättert (Abb. 1). 
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2. Das Reis von N. rustica 5 erwies sich als sehr kräftig entwickelt, die Spitze 
war abgebrochen, eine Reihe von gut beblätterten Achselsprossen war ausgetrie- 
ben. Die Verwachsung war gut, die Basis des Reises oberhalb der Verwachsungs- 
stelle knollenförmig angeschwollen. Unterlage stark vergilbt, aber kräftig be- 
blättert. 

3. Reis frisch aussehend, aber nur wenige Blätter tragend. Das Reis nicht wie 
bei 1 und 2 durch Kopulation, sondern durch Einspitzen eingefügt. Unterlage 
kräftig, mit vielen Achselsprossen ausgestattet. 

4. Reis von Sol. tuberosum 7 kräftig, mit starker Blattentwicklung (etwa 
10 Blätter), Unterlage vergeilt, Achselsprosse dagegen gut beblättert (Abb. 2). 

5. Als Normalpflanzen von N. rustica wurden drei beblätterte Seitentriebe 
verwendet, von denen zwei Freilandpflanzen entstammten, während die dritte 
Versuchspflanze jenem Wärmekasten entnommen war, in dem sich die Pfrop- 
fungen befanden. 

6. Das Pflanzenmaterial, aus dem der normale Preßsaft von Sol. tuberosum 
hergestellt wurde, bestand aus zwei kräftigen, gut beblätterten Gipfelsprossen von 
Sol. tuberosum aus dem Kasten. 

Versuch rdnung. Am 3. morgens wurden die folgenden Versuchsansätze in 
die Mörser eingewogen: 35 g N. rustica norm., 24g N. rustica 1 (Reis), 35g N. 
rustica I (Unterlage), 25 g Sol. tuberosum norm., 12,2 g Sol. tuberosum I (Reis), 
25 g Sol. tuberosum 1 (Unterlage). 


Versuchsergebnis. Die Vergleichbarkeit der Ergebnisse von Tabelle 12 
mit den Angaben der früheren Tabellen ist dadurch erschwert, daß im 
vorliegenden Falle die Preßsäfte von Sol. tuberosum verdünnt wurden, 
während bei den früheren Versuchen diese in normaler Konzentration 
verwendet worden waren, dagegen Verdünnungen von N. rustica Ver- 
wendung fanden. Der durch diese Änderung der Versuchsbedingungen 
verursachte Nachteil ist aber nicht hoch zu bewerten, da einerseits die 
entscheidenden Reaktionen auch in den sonst üblichen Verdünnungen 
angestellt wurden und die Frage nach der Bedeutung der Antikörper- 
bildung für den Ausfall der Präcipitinreaktionen sich durch beide ge- 
wählten Abwandlungen dieser Reaktionen klären läßt. Betrachten wir 
zunächst die Eigenschaften der bei unserem Versuch verwendeten Preß- 
säfte, so fällt auf, daß der Eiweißgehalt der aus den Reisern hergestellten 
Extrakte gegenüber dem der PreBsäfte aus normalen Pflanzen und Unter- 
lagen besonders hoch befunden wurde. Die günstige Jahreszeit und die 
ansehnliche Dauer der Pfropfsymbiose wirkten zusammen, so daß zu 
dieser Zeit die Reiser wohl auf einen gewissen Höhepunkt der assimila- 
torischen Vorgänge standen. Als relativ eiweißarm erwiesen sich die aus 
den Unterlagen hergestellten Extrakte. Diese öfters wiederkehrende Er- 
scheinung hängt wohl mit der Tatsache zusammen, daß hier vielfach im 
Ausgangsmaterial die eiweißärmeren Stengelteile die Blattmasse über- 
wogen. Auch mag zur Eiweißarmut dieser Preßsäfte der Umstand bei- 
tragen, daß bei Pfropfungen die Leitung der Assimilate aus dem Reis in 
die Unterlage erschwert ist. Auch der Unterschied der pa-Werte zwischen 
den aus Reisern und Unterlagen einer Art hergestellten Preßsäften dürfte 
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Tabelle 12. 
sof. 20 1h rase Pu Färbung 
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1 Nic. rust. trüb. * Scharfer Ring. * Inhalt des Glases getrübt. 
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darauf zurückzuführen sein, daB aus dem von Unterlagen stammenden 
Ausgangsmaterial weniger Substanzen in Lösung gehen als aus dem Ge- 
webebrei aus Reisern. 

Was nun den Ausfall der Reaktionen anlangt, so wiesen wiederum die 
Gläser, in welchen Preßsäfte normaler Pflanzen überschichtet wurden, 
stärkere Fällungen auf als jene, in welchen PreBsaft gepfropfter Pflanzen 
an den Reaktionen beteiligt war. Betrachten wir zunächst jene Reak- 
tionen, bei welchen der unverdünnte Extrakt von N. rustica mit verschie- 
denen Verdünnungsstufen des Preßsaftes von Sol. tuberosum versetzt 
wurde, so fällt auf, daß 20 Min. nach dem Übereinanderlagern der Säfte 
noch kein Präcipitat bei allen jenen Reaktionen festgestellt werden 
konnte, bei welchen Preßsaft aus Reisern von Sol. tuberosum (Sol. tube- 
rosum I) zur Anwendung kam. Der Extrakt aus normalen Pflanzen von 
Sol. tuberosum hatte zu diesem Zeitpunkte schon unter deutlicher Prä- 
eipitatbildung mit dem Extrakt aus Normalpflanzen und Reisern von 
N.rustica sogar in beträchtlicher Verdünnung reagiert. Versucht man 
die Preßsäfte nach dem Grade ihres Präcipitationsvermögens in Reihen 
zu ordnen, so würde sich etwa die folgende Anordnung ergeben: 

N. rustica >N.rustica 1 >N.rustica I 
Sol. tuberosum > Sol. tuberosum I> Sol. tuberosum 1. 

Die Versuche sprechen also durchaus gegen die Annahme, daB sich 
entweder in den Reisern von Sol. tuberosum Antikörper gegen das Eiweiß 
von N. rustica oder in denen von N. rustica Antikörper gegen Eiweiß von 
Sol. tuberosum gebildet hätten. Die beim Zusammenwirken von Extrak- 
ten aus Reisern beider Arten aufgetretenen Reaktionen waren sogar be- 
sonders schwach, obwohl doch der Eiweißgehalt der betreffenden Ex- 
trakte recht beträchtlich war. Etwas größer war die präcipitierende 
Wirksamkeit der PreBsäfte aus Reisern von Sol. tuberosum bei jenen Re- 
aktionen, bei welchen der unverdünnte Extrakt dieser Pflanze mit den 
verschiedenen Verdünnungsstaffeln der Säfte von N. rustica überschichtet 
wurde. Aber auch hier waren bei Verwendung von Preßsäften aus nor- 
malen Pflanzen von Sol. tuberosum schon nach 20 Min. Trübungen er- 
kennbar, während die Preßsäfte aus Reisern von Sol. tuberosum mit den 
Extrakten aus N. rustica zu dieser Zeit noch keine erkennbaren Fällungs- 
reaktionen ergeben hatten. Jedenfalls entspricht das Ergebnis dieses Ver- 
suches in keiner Weise der Annahme, daß die Reiser von Sol. tuberosum, 
falls sie auf Unterlagen von N. rustica gepfropft werden, in besonderem 
Maße befähigt sind, Antikörper gegen Eiweiß der letzteren Art zu ge- 
winnen. Allerdings soll an dieser Stelle nochmals betont werden, daß es 
selbst bei Heranziehung eindeutiger Versuchsergebnisse schwer fällt, 
diese Frage endgültig, sei es im bejahenden oder im verneinenden Sinne, 
zu beantworten. Denn einerseits fehlt uns zur Beurteilung des Ausmaßes 
der Präcipitation eine konstante Vergleichsbasis, da der Ausfall der Re- 
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aktionen von PreBsäften normaler Pflanzen der betreffenden Arten sehr 
stark von der Natur (Alter, Organ) des Versuchsmaterials und von der 
Jahreszeit abhängt, andererseits ist uns über die Art der eventuellen Ab- 
hangigkeit der Präcipitation vom Antikörpergehalt nichts bekannt, und 
endlich ist mit der Möglichkeit starker Unterschiede im Verhalten ver- 
schiedener Arten, Sorten und reiner Linien zu rechnen. Daraus ergibt 
sich die Notwendigkeit, sich beim Studium der Wirksamkeit von Anti- 
körpern nicht auf die Beobachtung der Fällungserscheinungen zu be- 
schränken, sondern auch den Einfluß der Antikörper auf Lebensäuße- 
rungen von Vertretern jener Pflanzenarten, gegen die sie gerichtet sein 
sollen, mit in Betracht zu ziehen. 

Berücksichtigt man die nahen Beziehungen zwischen Präcipitinreak- 
tion und Agglutininreaktion, so liegt es besonders nahe, die Wirksamkeit 
etwaiger pflanzlicher Antikörper auf die Lebenstätigkeit relativ frei be- 
weglicher Stadien jener Organismen zu prüfen, gegen welche die Anti- 
körper gerichtet sein sollen. Es wurden daher auch von mir Versuche an- 
gestellt, um den Einfluß der zu den Präcipitinreaktionen verwendeten 
pflanzlichen Preßsäfte auf die Entwicklung der Pollenschläuche fest- 
zustellen. Freilich liegt diesen Versuchen die Annahme zugrunde, daß 
Antikörper, zu deren Bildung ja in unserem Falle Antigene somatischer 
Art Veranlassung gegeben hätten, ihre ‚Wirkung auch gegenüber dem 
Keimplasma der gleichen Art beibehalten würden. Bei der reizphysio- 
logischen Selbständigkeit, über welche die haploide und die diploide 
Phase einer Art verfügen, erscheint allerdings die Annahme einer weit- 
gehenden Analogie im Verhalten von Pollen und Mutterpflanze gegen- 
über schädigenden äußeren Faktoren nicht ohne weiteres gerechtfertigt. 
Doch geht aus den Untersuchungen von BoBILIOFF-PREISSER (3, S. 476) 
und RITTERHAUS (44, S. 156) hervor, daß unspezifisch wirkende Gifte 
und Narkotika die Keimung der Pollenschläuche in ähnlicher Weise be- 
einflussen wie das Wachstum höherer Pflanzen. Daher erscheint es nahe- 
liegend, daß auch die spezifisch wirkenden Antikörper auf die Keimung 
der Pollenkörner und das Wachstum der Pollenschläuche irgendeinen 
experimentell erfaßbaren Einfluß ausüben würden. 


Die Anstellung der Pollenkeimungsversuche wurde in unserem Falle dadurch 
erleichtert, daß die Pollenkörner der Nicotiana-Arten, um welche es sich hierbei 
handelt, nach Lıprorss (29, S. 8), schon in destilliertem Wasser wohl keimen. 
Die Versuche wurden daher so angestellt, daß auf Objektträger, welche mit Alko- 
hol gereinigt und mit Glycerin leicht bestrichen worden waren, Tropfen a) von 
destilliertem Wasser, b) von Preßsaft der Normalpflanzen und c) von Preßsaft der 
Pfropfreiser aufgesetzt wurden. Auf diese Tropfen wurde endlich tunlichst gleich- 
mäßig Pollen aus einer frisch geernteten Blüte der zu prüfenden Art gestäubt. 
Die Objektträger kamen in feuchte Kammern, wurden in den Thermostaten ein- 
gestellt und in bestimmten Zeitabständen mit dem Mikroskop durchmustert. Bei 
dem folgenden Versuch kamen einerseits Pollenkörner von N. rustica, anderer- 
seits Preßsaft von Normalpflanzen und Pfropfreisern von Sol. tuberosum zur Ver- 
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wendung. Auch Schnittpraparate von Sol. tuberosum, welche der Pfropfzone eines 
Reises von Sol. tuberosum auf eine Unterlage von N. rustica entstammten, wurden 
in Wassertropfen eingelegt und in ihrer Wirkung auf die Keimung des Pollens von 
N. rustica geprüft. Die Ergebnisse dieser Pollenkeimungsversuche sind in Ta- 
belle 13 zusammengestellt. 


Tabelle 13. 
Keimung von Pollen von N. rustica nach 1 Stunde in 
H,0: Keimung prozentual maBig, Lange 
der Pollenschläuche 1—2 x Korn- 
größe. 
H,O + Sol. tuberosum norm., 1. Glas: Keimung prozentual schlecht, Lange 
der Pollenschläuche 1 x Korngr. 
2. Glas: Keimung prozentual besser, Pollen- 
schläuche normalerweise 1—2 x 
Korngröße, einige bis3 x Korngr. 
3. Glas: Keimung prozentualschlecht, Pollen- 
schläuche bis 3 x Korngröße. 
H,O + Sol. tuberosum J, 1. Glas: Keimung prozentual gut, Pollen- 
schläuche vielfach 3 x Korngröße. 
2. Glas: Keimung prozentual gut, Pollen- 
schläuche vielfach 3 x Korngröße. 
H,O + Sol. tuberos., Schnitt norm., 1. Glas: Keimung prozentual gut, Pollen- 
schläuche in der Regel 1—2, 
manche 3 x Korngröße, in der 
Wachstumsrichtung durch den 
Schnitt nicht beeinflußt. 
2. Glas: Keimung prozentual gut, Pollen- 
schläuche durchschnittlich 2 x 
Korngröße, keine Richtungsab- 
kehr vom Schnitt. 
3. Glas: Keimung prozentual gut, wie bei 2. 
H,O + Sol. tuberosum, Schnitt J, 1. Glas: Keimung prozentual vorzüglich, 
Keimschläuche auffallend lang, 
4—5 x Pollenschläuche keine 
Beeinflussung der Wachstums- 
richtung durch den Schnitt. 
2. Glas: Keimung prozentual vorzüglich, 
Pollenschläuche 4—5 x Korn- 
größe. 
3. Glas: Keimung prozentual vorzüglich, 
Pollenschläuche 4—5 x Korn- 
größe. 

Aus Tabelle 13 geht hervor, daß der Zusatz von Preßsaft oder von 
Schnittpräparaten artfremder Pfropfreiser zu den Keimproben weder die 
Keimfähigkeit noch die Längenentwicklung noch auch endlich die Wachs- 
tumsrichtung der Pollenschläuche in kennzeichnender Weise beeinflußte. 
Auch auf diesem von dem Ausfall der Präcipitinreaktionen unabhängigen 
Wege gelang es daher nicht, in dem PreBsaft aus Reisern von Sol. tubero- 
sum, welche mit Unterlagen von N. rustica verbunden waren, unspezi- 
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fische Antikörper nachzuweisen. Die positiven diesbezüglichen Angaben 
Kosrorrs konnten daher nicht bestätigt werden. Worauf die Unter- 
schiede zwischen meinen Befunden und den Angaben Kostorrs beruhen, 
dürfte mit noch größerer Deutlichkeit aus den folgenden Versuchen mit 
Pfropfkombinationen von Lyc. barbarum auf N. Tabacum hervorgehen. 


b) Versuche über die wechselseitige Beeinflussung von Lyc. barbarum 
und N.Tabacum. 


Obwohl Kostorr angibt, daß bei Reisern von Lyc. barbarum, welche 
in Pfropfsymbiose mit Unterlagen von N. Tabacum gestanden hatten, 
nur eine ganz leichte Steigerung des Antikörpergehaltes festzustellen war, 
wurde diese Pfropfkombination doch wegen der verhältnismäßig weit- 
gehenden intergenerellen Verschiedenheit der Pfropfpartner und wegen 
des guten Gedeihens zu den Versuchen herangezogen. Nachdem die 
Pfropfungen am 27. VI. hergestellt worden waren, wurde die erste Re- 
aktion einen Monat später, also am 27. VII. ausgeführt. 

a) Versuch vom 25.—27. VII. 1931. Versuchspflanzen. Am 25. abends wur- 
den in ERLENMEYER-Kolben eingestellt: 

1. Drei Zweige von Lyc. barbarum normal, darunter einer unverholzt, 

2. Lyc. barbarum auf N. Tabacum 9; Verwachsung vollkommen, Reis kräftig 
beblättert mit zwei krautigen Seitentrieben, welche erst während der Pfropfsym- 
biose ausgetrieben waren. 

Unterlage im basalen Teile wenig beblättert, über der Einspitzstelle einige 
frisch grüne Blätter. 

3. Lyc. barbarum auf N. Tabacum 4; Reis relativ kurz, verholzt, mit zwei 
krautigen Seitentrieben von je 20 cm Länge, welche erst während der Pfropfung 
entstanden waren. 

Unterlage sehr kräftig, wohl beblättert. 

Versuchsanordnung. Am 27. VII. wurden in die Mörser eingewogen: 1. 16,5 g 
Lyc. barbarum normal, 2. 25,5 g N. Tabacum normal, 3. 11,6g Lyc. barbarum 4 
und 9 (Reiser) (L. b.J), 4. 48 g N. Tabacum 4 und 9 (Unterlagen) (N. T. U.). 
Die am Morgen des 27. VII. zerkleinerte Masse verblieb für 2 Stunden in Ather- 
atmosphäre und wurde hierauf einer Filtration unterworfen. Die Ergebnisse der 
mit den Filtraten angestellten Reaktionen sind in umstehender Tabelle 14 an- 
geführt. 

Versuchsergebnis. Die Reaktionen fanden 30 Tage nach Herstellung 
der Pfropfungen statt, also zu einem Zeitpunkte, zu welchem nach Ko- 
STOFF der höchste Grad der Antikörperbildung zu erwarten stand. Tat- 
sächlich geht aus dem Ergebnis dieses Versuches hervor, daß der Preß- 
saft von N. Tabacum mit dem Extrakt aus Pfropfreisern von Lyc. bar- 
barum weit stärkere Reaktionen ergab als mit dem von Normalpflanzen 
der gleichen Art. Das Ergebnis dieses Versuches liefert daher zum ersten 
Male eine Bestätigung der Behauptung Kosrorrs, daß der Preßsaft aus 
Pfropfreisern unter gewissen Bedingungen ein besonders hohes Präcipi- 
tationsvermögen aufweist. Es muß nun die Frage geprüft werden, ob sich 
auch der von KosTOFF angenommene Zusammenhang zwischen Präcipi- 
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tationsvermögen und Antikörperbildung nachweisen läßt. Was zunächst 
die allgemeinen Bedingungen anlangt. welche für den Ausfall der Prä- 
eipitinreaktionen maßgebend sind, so wurde der Eiweißgehalt des Preß- 
saftes aus den Pfropfreisern etwas niederer, der Trübungsgrad aber etwas 
höher befunden als der entsprechende Wert dieser Größen bei den nor- 
malen Pflanzen. Ist es daher schon aus diesem Grunde schwierig, die 
Frage zu entscheiden, ob den stärkeren Fällungen eine Erhöhung des 
Antikörpergehaltes entsprach, so wird die Lösung der Frage in diesem 
Falle noch dadurch erschwert, daß die Ergebnisse keinerlei Schlüsse auf 
die Spezifität der Reaktionen zuließen. Es wurde daher am 10. VIII. ein 
weiterer Versuch unternommen, über dessen Ergebnis im folgenden be- 
richtet werden soll. 

B) Versuch vom 8.—10. VIII. 1931. Versuchspflanzen. Zu dem Versuch wur- 
den verwendet: 

1. Lyc. barbarum auf N. Tabacum 2; Reis gut beblättert, verholzt mit kurzer 
unverholzter, während der Pfropfsymbiose gewachsener Spitze, Unterlage sehr 
kräftig. 

2. Lye. barbarum auf N. Tabacum 5; Reis gut beblättert, verholzt, mit 
großem und unverholztem Achselsproß, der während der Pfropfvereinigung ent- 
stand; Unterlage sehr kräftig. 

3. Lyc. barbarum normal; zwei unverholzte junge und zwei verholzte ältere 
Triebe. 

4. N. Tabacum normal, obere Teile (meist Blätter) eines Seitentriebes einer 
großen Tabakspflanze. 

5. N.rustica normal, zwei blütentragende mäßig starke Sprosse. 

Versuch d Am 10. morgens wurden in die Mörser eingewogen: 





1. 17 g Lyc. barbarum normal, 2. 5,5 g Lyc. barbarum J 1 (= während der Pfropf- 
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symbiose ausgewachsene unverholzte Seitenzweige), 3. 11,5 g Lyc. barbarum J 2 
(= Pfropfreiser 2 und 5 ohne J 1), 4. 17 g N. rustica normal, 5. 30 g N. Taba- 
cum normal, 6. 69 g N. Tabacum unter Lyc. barbarum. 


Die Ergebnisse der mit den filtrierten Säften am 10. VIII. angestellten 
Reaktionen sind aus Tabelle 15 zu ersehen. 


























Tabelle 15. 
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Versuchsergebnis. Bei diesem Versuch wurden zum ersten Male die 
einzelnen Teile der Pfropfreiser nach Maßgabe ihrer Entfernung von der 
Pfropfstelle getrennt verarbeitet. Es ergab sich hierbei, daß der Preßsaft 


37* 

















560 K. Silberschmidt : 
aus den verschiedenen Abschnitten des Pfropfreises kein einheitliches 
Verhalten zeigte. Wahrend der Extrakt aus den älteren verholzten proxi- 
malen Teilen ein gréBeres Pracipitationsvermégen aufwies als der Saft 
der normalen Pflanzen, traten bei Verwendung von PreBsaft aus den 
unverholzten, distalen Stengelpartien nur sehr schwache Fällungsreak- 
tionen auf. Das Präcipitationsvermögen der Säfte stimmt in diesem Falle 
mit dem Eiweißgehalt überein, indem der Extrakt aus den neugebildeten 
Teilen einen besonders geringen Eiweißgehalt aufwies. Der bei diesem 
Versuch erzielte Befund, daß nämlich die der Pfropfstelle zunächst ge- 
legenen Abschnitte der Pfropfreiser größeres Präcipitationsvermögen 
aufweisen als die übrigen Pflanzenteile, hat sich bei späteren Versuchen 
bewahrheitet. In diesem Befund ist dann ein Argument für die Kostorr- 
sche Annahme einer Antikörperbildung zu erblicken, wenn sich der Be- 
weis der Spezifität der Reaktionen erbringen läßt. Es erhebt sich aber 
die Frage, ob die in Tabelle 15 mitgeteilten Versuchsergebnisse die An- 
nahme einer Spezifität der Präcipitinreaktionen zu stützen vermögen. 

Zunächst ist aus der Tabelle zu ersehen, daß die Fällungsreaktionen, 
welche der Preßsaft von Lyc. barbarum J 2 mit dem Extrakt von N. 
rustica ergab, noch ausgeprägter waren als jene, welche mit dem Extrakt 
von N. Tabacum erzielt wurden. Wenn die in den Pfropfreisern ein- 
getretene Steigerung des Fällungsvermögens nur durch die Erhöhung des 
artspezifischen Antikörpergehaltes verursacht wäre, müßte dieses Ver- 
halten befremden, da N. Tabacum und N. rustica 2 systematisch relativ 
weit auseinanderstehenden Untergruppen angehören. Es liegt daher die 
Annahme näher, daß der Intensitätsgrad der Präcipitation zwischen den 
Preßsäften von Lyc. barbarum J 2 und denen von N. rustica einerseits 
durch die unspezifische Steigerung des Präcipitationsvermögens des 
ersteren und die beträchtlichere Trübung und größere Fällungslabilität 
des letzteren zu erklären sei. 

Um weitere Anhaltspunkte über die Spezifität der Reaktionen zu ge- 
winnen, wurden mit den Resten der zu den Versuchen vom 10. verwende- 
ten Extrakte Absättigungsreaktionen vorgenommen. Der Grundgedanke 
dieser auf dem Prinzip der ,,elektiven Absorption‘ (vgl. HANNIG u. SLAT- 
MANN, 50, S. 152) beruhenden Methode besteht darin, das Immunserum 
durch Zugabe eines Überschusses an heterologem Antigen von allen Prä- 
cipitinen, welche gegen Begleiteiweiß gerichtet sind, zu befreien und hier- 
auf homologes Antigen zuzusetzen. In die botanisch-serodiagnostische 
Literatur wurde diese Methode durch Koxersv (18) eingeführt. 

Die Ausführung unseres Versuches gestaltete sich folgendermaßen: 
Am 10. abends wurden itberschichtet in den Gläsern 


1 mit 3 leem N. Tabacum mit !/, cem Lyc. barbarum. 
4 leem N. Tabacum mit 1/; cem Lyc. barbarum J 2. 
5 leem N. Tabacum U mit 1/, cem Lyc. barbarum. 
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6 leem N. Tabacum U mit !/, ccm Lyc. barbarum J 2. 
7 leem N. rustica mit !/, ccm Lyc. barbarum. 
8 1ccm N. rustica mit 1/, ccm Lyc. barbarum J 2. 

Am 11. VIIL, 9 Uhr abends, wurden die Gläser J mit 3,5 und 7 nochmals mit 
je 1/2 ccm Lyc. barbarum, die übrigen mit der gleichen Menge Lyc. barbarum J 
gefüllt und in den Thermostaten (37° C) eingestellt, in welchem sie auch während 
der Nacht gestanden hatten. 

Mittags wurden die sämtlichen Flüssigkeitsgemische zentrifugiert, und ein Teil 
der klaren überstehenden Flüssigkeit wurde abpipettiert. Den zuerst mit Lyc. 
barbarum versetzten Extrakten wurde hierauf zum dritten Male Lyc. barbarum, 
den übrigen Gläsern ebenso Lyc. barbarum J 2 beigefügt. Nunmehr trat einige 
Stunden lang in den Gläsern kaum mehr eine Trübung auf. Um 1/,8 Uhr p. m. 
wurde endlich den ursprünglich mit Lyc. barbarum behandelten Extrakten mit 
Ausnahme eines Kontrollglases Lyc. barbarum J II, den früher mit Preßsaft aus 
den Pfropfreisern versehenen Säften ebenfalls unter Ausschaltung einer Kontroll- 
röhre Lyc. barbarum zugegeben. 

Nachdem nunmehr die Serumgläschen neuerdings in den Thermostaten ein- 
gestellt worden waren, trat 2 Stunden lang überhaupt keine Trübung zutage. 
Nach Verlauf dieser Zeit ließ sich eine schwache Ringbildung in jenen Gläsern 
feststellen, in welchen nacheinander die folgenden Säfte eingefüllt worden waren: 

1. Nr. + L.b. + L.b. + L.b. + L.b.J 2 > 
2. N.T. + L.b. +L.b. + L.b. + L.b. > 
3. N.T. + L.b. + L.b. + L.b. + L.b.J 2. 

Im zweiten der beiden Gläser, in welchen N. Tabacum nach Absättigung 
durch Lyc. barbarum mit Lyc. barbarum J II versetzt worden war, trat nur eine 
sehr schwache Reaktion auf, ebenso in den Gläsern, in welchen N. Tabacum nach 
Absättigung durch Lyc. barbarum J II zur Reaktion mit Lyc. barbarum gelangte. 


Das Ergebnis dieses Absättigungsversuches spricht völlig gegen die 
Annahme, daß das Präcipitationsvermögen des Preßsaftes aus den 
Pfropfreisern von Lyc. barbarum durch seine Spezifität sich prinzipiell 
von dem Fällungsvermögen des Extraktes aus normalen Pflanzen von 
Lyc. barbarum unterscheide. Sonst wäre es nicht denkbar, daß in dem 
viermal mit Saft von Lyc. barbarum versetzten Glas (2) eine stärkere 
Trübung aufgetreten wäre als in der zuerst mit Lyc. barbarum abgesättig- 
ten und schließlich mit Lyc. barbarum J II behandelten Röhre (3). Viel- 
mehr hätte sich unter diesen Versuchsbedingungen ein deutlicher Unter- 
schied im umgekehrten Sinne zwischen dem Fällungsvermögen der Säfte 
Lye. barbarum und Lyc. barbarum J II erweisen müssen. 

Neben der eben erörterten Frage der Spezifität der Präcipitinreak- 
tion kommt stets besondere Bedeutung auch dem Grundproblem zu, also 
der Frage, ob denn das Fällungsvermögen tatsächlich an das Auftreten 
von Stoffen gebunden sei, welche gegen das Eiweiß des Pfropfpartners 
gerichtet sind. Zur Klärung dieser Frage wurden auch bei den beiden 
letzten Versuchen Beobachtungen über die Keimung von Pollen- 
schläuchen von N. Tabacum in Preßsäften aus Pfropfreisern und nor- 
malen Pflanzen von Lyc. barbarum angestellt. Die Versuche wurden teil- 
weise so durchgeführt, daß die Pollenkörner sofort in Tropfen der Ex- 
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trakte eingelegt wurden, teilweise aber gelangten die Körner zunächst bis 
zum Austreten der Pollenschläuche in destilliertes Wasser und wurden 
später mit Tropfen der Extrakte versetzt. 

Einige Beispiele aus den am 31. VII. und am 12. VIII. angestellten 


Versuchsgruppen sind in Tabelle 16 zusammengestellt. 


Tabelle 16. 
I. Versuche vom 31. VII. 
a) Es wurden Lösungen von 1/,, und 1/,69 Lyc.barbarum und Lyc. barbarum J 
lit und die Pollenkörner jeweils in Tropfen von 0,02 ccm Größe eingelegt. 
Beobachtung 1!/, Stunden nach Einstellung der feuchten Kammern in den 
Thermostaten. 
Keimung in 
H,0 Keimung prozentual gut, Pollenschläuche am Rande bis 
zur 5fachen Lange des Kornes. 
Lyc. barbarum 1/100 1. Keimung prozentual besser als in H,O, Pollenschläuche 
bis zur 5fachen Länge des Kornes. 
FR as 1/100 2. Keimung prozentual besser als in H,O, Pollenschläuche 
bis zur 5fachen Länge des Kornes. 
> > 1/10 1. Keimung prozentual schlecht, Pollenschläuche nicht 
länger als Pollenkorn. 
Pr ol 1/10 2. Keimung prozentual schlecht, Pollenschläuche ge- 
krümmt und nicht länger als Pollenkorn. 
m » 91/100 1. Keimung prozentual sehr gut, Pollenschläuche bis 5fache 
Lange des Kornes. 
PR „ 91/100 2. Keimung prozentual sehr gut, Pollenschläuche bis 5fache 
Länge des Kornes. 
Fr » J1/10 1. Keimung prozentual mäßig gut, Pollenschläuche länger 
als bei Lyc. barbarum 1/10, bis 2fache Länge des 
Kornes. 
Bi » J 1/10 2. Keimung prozentual schlechter als bei 1., länger als bei 
Lye. barbarum 1/10, bis 2fache Länge des Kornes. 


b) Die Pollenkörner wurden zunächst 1/, Stunde in destilliertes H,O gelegt 
und hierauf mit den bei a) verwendeten Preßsäften überschichtet. Die Beobach- 
tung erfolgte 2 Stunden nach der Zufügung des Preßsaftes. 

H,0 Keimung prozentual sehr gut, längste Pollenschläuche 
5—6 X Pollenkorn. 
Lyc. barbarum 1/100 Keimung prozentual ziemlich gut, längste Pollen- 
schläuche 3 X Pollenkorn. 
” ” 1/10 1. Keimung prozentual sehr gut, längste Pollenschläuche 
6 X Pollenkorn. 
„ ” 1/10 2. Keimung prozentual ziemlich gut, längste Pollen- 
schläuche 6 x Pollenkorn. 
” » J1/100 Keimung prozentual ziemlich gut, längste Pollen- 
schläuche 3 x Pollenkorn. 
PR „ J1/10 1. Keimung prozentual sehr gut, längste Pollenschläuche 
6 x Pollenkorn. 
” » J1/10 2. Keimung prozentual ziemlich gut, längste Pollen- 
schläuche 1 x Pollenkorn. 
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Tabelle 16 (Fortsetzung). 
II. Versuche vom 12. VIII. 


Die Pollenkörner keimten in destilliertem Wasser und wurden nach 45 Min. 
mit Tropfen der Extrakte von Lyc. barbarum und Lyc. barbarum J versetzt. Die 
Beobachtung erfolgte 1 Stunde nach Zugabe der Preßsäfte. 

H,O + Lyc. barbarum 1. Keimung prozentual schlecht, kaum Pollenschläuche 
vorhanden. 

H,O + „ Pr 2. Keimung prozentual mäßig, kaum Pollenschläuche 
vorhanden. 

H,O + „ Pi: J 1. Keimung prozentual mäßig, vereinzelte Pollen- 
körner mit Pollenschläuchen von der Länge des 
Pollenkornes. 

H,0 + „ ss J 2. Keimung prozentual ziemlich gut, viele Pollenkérner 
mit Schläuchen von der Länge des Kornes. 

H,0 + „ 5. J 3. Keimung prozentual sehr gut, viele Pollenkörner mit 
Schläuchen von der Länge des Kornes. 


Die Versuche lassen erkennen, daß der aus Pfropfreisern von Lyc. bar- 
barum hergestellte Extrakt die Keimung der Pollenkörner von N. Taba- 
cum keinesfalls ungünstiger beeinflußt als der aus normalen Pflanzen von 
Lyc. barbarum gewonnene Preßsaft. Die Ergebnisse der Präcipitinver- 
suche, der Absättigungsreaktionen und der Pollenkeimungsprüfungen stim- 
men also darin überein, daß sich aus ihnen keinerlei Anhaltspunkte für die 
Annahme des Vorhandenseins spezifischer Antikörper in den aus Pfropf- 
reisern hergestellten Preßsäften entnehmen lassen. 

Bei den folgenden Versuchen wurde besonders Wert darauf gelegt, 
alle Momente auszuschalten, welche die Beurteilung der Spezifität der 
Reaktionen hätten erschweren können. Bei Herstellung der Preßsäfte 
wurde nicht nur wie bisher darauf geachtet, daß das Pflanzenmaterial 
jeweils mit der seinem Frischgewicht entsprechenden Anzahl von Kubik- 
zentimetern destillierten Wassers versetzt wurde, sondern es wurde auch 
dafür Sorge getragen, daß zur Herstellung jener Preßsäfte, deren Re- 
aktionen miteinander in Vergleich gesetzt werden sollten, gleiche Mengen 
von Ausgangsmaterial Verwendung fanden. Besondere Sorgfalt wurde 
auch auf gleichmäßige Zerkleinerung des Ausgangsmaterials verwendet. 
Die mit einer Gartenschere klein geschnittenen Pflanzenteile wurden je- 
weils 5 Min. lang durch 200 Pistillstöße trocken zerrieben, dann während 
der Dauer von weiteren 5 Min. mittels der gleichen Anzahl von Be- 
wegungen des Pistills unter allmählicher Wasserzugabe zu einem gleich- 
mäßigen Brei verrührt. 

Unter Berücksichtigung dieser Vorschriften wurde der folgende Ver- 
such ausgeführt. 

y) Versuch vom 25. VIII. 1931. Versuchsmaterial. In ERLENMEYER-Kolben 
wurden am Abend des 25. VIII. eingestellt: 


1. Lyc. barbarum auf N. Tabacum 11. Reis 13 cm lang, verholzt, kräftig be- 
blättert; vier Achselsprosse erreichen (aufgeführt in acropetaler Reihenfolge) 
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von 4, 18, 13 und 14cm. Alle sind kräftig beblättert, der vierte SproB 


auch verholzt. Unterlage kräftig beblattert. 

2. Lyc. barbarum auf N. Tabacum 13. Reis 33cm lang, zahlreiche, aber 
durch Pilzschäden mißgefärbte Blätter. Auch die basalen Blätter der Unterlage 
sind durch die gleiche Ursache geschädigt. 

3. Lyc. barbarum normal. Sehr dicker, pag verholzter Stengelteil, kraftig 
beblattert mit drei holzigen 

4. N. rustica normal. Drei wohlbeblätterte Sproßgipfel. 

5. N. Tabacum normal. Zwei gut beblätterte Stengel. 

6. Sol. Lycopersicum normal. Drei wohlbeblätterte Stengel. 

Versuch dnung. Am Morgen des 27. VIII. wurden in die Mörser ein- 
gewogen: 1. 9,6g Lyc. barbarum normal. — 2. 9,6 g Lyc. barbarum J (Reis). — 
3. 24 g N. Tabacum normal. — 4. 24g N. Tabacum U (Unterlagen). — 5. 15g 
N. rustica normal. — 6. 15g Sol. Lycopersicum normal. 

Die mit den filtrierten Säften angestellten Reaktionen sind in nebenstehender 


Tabelle 17 angeführt. 


Versuchsergebnis. Die Ergebnisse der am 25. VII. und 12. VIII. an- 
gestellten Reaktionen hatten die Befunde Kostorrs insoweit bestätigt, 
als der Extrakt aus Tabakpflanzen mit dem Preßsaft aus Pfropfreisern 
von Lyc. barbarum stärkere Fällungsreaktionen ergeben hatte als mit dem 
Preßsaft normaler Pflanzen. Daß diese an sich analogen Ergebnisse von 
uns in anderer Weise als von Kostorr gedeutet wurden, kommt hier 
nicht in Betracht. Um so unerwarteter mußte daher das Ergebnis des 
vorliegenden Versuches erscheinen, da hier das Präcipitationsvermögen 
des Preßsaftes aus den Pfropfreisern deutlich dem des Extraktes aus 
normalen Pflanzen nachstand. 

Wenn wir versuchen wolien, das Ergebnis dieses Versuches nach sei- 
nen Ursachen zu analysieren, so wäre zunächst darauf hinzuweisen, daß 
der Eiweißgehalt des Preßsaftes aus den Reisern besonders gering be- 
funden wurde, daß also die Stärke der Präcipitation in gewisser funktio- 
neller Abhängigkeit vom Eiweißgehalt stand. Es muß hier eingeschaltet 
werden, daß die beiden zu vergleichenden PreBsäfte von Lyc. barbarum 
nach der Zugabe des Esspacu-Reagens fast den gleichen Grad der Trü- 
bung aufwiesen, daß aber nach dem Aufkochen der Extrakt aus den Nor- 
malpflanzen einen etwa zehnmal stärkeren Niederschlag ergab als der aus 
den Pfropfreisern. Durch diesen Unterschied im Eiweißgehalt der beiden 
Preßsäfte wird zwar das Verhältnis der Werte des Präcipitationsver- 
mögens beider Preßsäfte verständlich, nicht aber erklärt, wieso zwischen 
den Reaktionen der Versuche vom 27. VII., 10. VIII. und vom 25. VIII. 
so große Unterschiede der Präcipitation auftreten. Betrachten wir zu- 
nächst vergleichend die zu den genannten Zeitpunkten mit den PreB- 
säften normaler Versuchspflanzen von Lyc. barbarum erzielten Ergeb- 
nisse, so fällt auf, daß der Preßsaft aus Normalpflanzen in der Standard- 
konzentration am 27. VII. und am 10. VIII. mäßig starke Reaktionen 
20 Min. nach Überschichtung der Versuchslösungen ergeben hatte, wäh- 
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rend er am 27. VIII. sofort eine starke Fällung verursachte. Hätten sich 
daher zu den drei genannten Versuchszeiten bei Verwendung von PreB- 
saft aus den Pfropfreisern auch die gleichen Fällungserscheinungen er- 
geben, so wäre doch das hierdurch gekennzeichnete Fällungsvermögen 
des Preßsaftes aus den Pfropfreisern im Falle der beiden ersten Versuche 
dem des Extraktes der normalen Pflanzen überlegen gewesen, im Falle 
des letzten Versuches aber nachgestanden. Daraus läßt sich wiederum 
erkennen, daß der Vergleich der Präcipitation zwischen dem Extrakt 
einer Pflanzenart und einerseitsdem Normalextrakt, andererseitsdem ‚‚Im- 
munextrakt‘ einer anderen Art schon aus dem Grunde zu keinen zweifels- 
freien Ergebnissen führen kann, weil die Bezugsgröße selbst, nämlich das 
Präcipitationsvermögen des Preßsaftes normaler Pflanzen, zu großen in- 
dividuellen Schwankungen unterworfen ist. Daß gerade beim letzten Ver- 
such der Preßsaft der normalen Pflanzen so großes Präcipitationsver- 
mögen aufwies, mag damit zusammenhängen, daß als Ausgangsmaterial 
ein sehr kräftiger, in vollem Saft stehender Trieb von Lyc. barbarum ver- 
wendet wurde. Doch das Präcipitationsvermögen des Preßsaftes aus den 
Pfropfreisern war beim Versuch vom 25. VIII. nicht nur relativ — also 
im Vergleich zur Fällungsintensität des Extraktes der Normalpflanzen — 
herabgemindert, sondern stand auch absolut beträchtlich hinter dem der 
entsprechenden Preßsäfte vom 27. VII. und 10. VIII. zurück. 

Es soll zunächst geprüft werden, ob sich dieser Rückgang des Fäl- 
lungsvermögens der Preßsäfte aus Pfropfreisern von Lyc. barbarum auf 
Grund der Kostorrschen Theorie befriedigend erklären läßt. Kostorr 
gibt an, daß optimale Wachstumstemperatur (25—30° C) und intensives 
Licht den Pracipitingehalt steigern (1929, S. 57), und führt an anderer 
Stelle aus, daß das höchste Präcipitationsvermögen in den Extrakten der 
Reiser 35 —45 Tage nach Herstellung der Pfropfungen festgestellt werden 
konnte. Nach Kostorr wäre also das Ergebnis des Versuches vom 
25. VIII. so zu deuten, daß der Präcipitingehalt der Reiser unter dem 
Einfluß der damals herrschenden kühlen und trüben Witterung und in- 
folge der langen Dauer der Vereinigung der Pfropfpartner eine Vermin- 
derung erfahren habe. Diese Annahme wäre mir nur dann stichhaltig er- 
schienen, wenn sich bei den Versuchen vom 27. VII. und 10. VIII. eine 
Bestätigung der Anschauung Kostorrs von der Mitwirkung von Anti- 
körpern bei den Präcipitationsreaktionen ergeben hätte, und wenn nicht 
der Rückgang des Fällungsvermögens auf viel einfachere Weise zu er- 
klären wäre. Infolge des zu jener Zeit ungenügenden Lichtgenusses der 
an sich empfindlichen Pfropfungen war die Intensität der Assimilation 
stark herabgedrückt, so daß es in dem verhältnismäßig kleinen Pfropfreis 
nicht zu einer Stauung von Reservestoffen kam. Der Preßsaft, welcher 
zudem in diesem Falle nicht nur aus den unmittelbar über der Pfropf- 
stelle gelegenen Teilen des Reises, die vielfach besonders eiweißreich be- 
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funden wurden, sondern aus allen Pflanzenteilen hergestellt war, erwies 
sich infolgedessen als sehr arm an EiweiB (und vielleicht auch an Elektro- 
lyten). Auf diese Weise läßt sich der Befund ohne Zuhilfenahme der 
Theorie eines schwankenden Gehaltes der Pflanzenteile an ,, Pracipitinen‘ 
deuten. Freilich bedarf die Annahme einer Stauung unspezifischer Stoffe, 
welche für den Fällungsvorgang bedeutsam sind, oberhalb der Pfropf- 
stelle einer weiteren experimentellen Stiitze. Auch schien es wiinschens- 
wert, die Frage der Spezifität der Präcipitinreaktion noch auf einem 
anderen Wege zu priifen als dies bisher geschehen ist. Aus den Angaben 
der Tabellen 15 und 17 geht hervor, daß das Fällungsvermögen des Preß- 
saftes aus Reisern von Lyc. barbarum, welche Unterlagen von N. Taba- 
cum aufgepfropft waren, sich gegenüber dem Extrakt letzterer Art nicht 
in besonders kennzeichnender Weise auswirkt, daß vielmehr die Preßsäfte 
etwa von N. Tabacum und N. rustica je nach der Beschaffenheit des Ex- 
traktes aus den Pfropfreisern von diesem bald stark und bald schwach, 
aber stets in ziemlich analoger Weise ausgefällt werden. Nun aber mußte 
noch geprüft werden, ob der Extrakt aus normalen Pflanzen von N.Ta- 
bacum etwa in höherem Maße vom Preßsaft aus solchen Pfropfreisern von 
Lyc. barbarum gefällt werde, welche auf Unterlagen von N. Tabacum er- 
wachsen waren, als etwa vom Preßsaft solcher Reiser, die in Pfropfsym- 
biose mit Unterlagen von N. rustica gestanden hatten. Es mußte also bei 
diesen Versuchen nicht nur wie bisher mit den Extrakten von Normal- 
pflanzen mehrerer Arten, sondern auch mit verschiedenen Gruppen von 
Preßsäften aus Pfropfreisern gearbeitet werden. 

3) Versuch vom 3. IX. 1931. Versuchsmaterial. 

1. Lyc. barbarum auf N. Tabacum Nr. 8, in Pfropfsymbiose seit 27. VI. 31, 
reichlich beblättertes Reis von 67 cm Länge, die oberen 21 cm krautig, 29 cm von 
der Basis des Reises entspringend ein 18 cm langer krautiger, beblätterter 
Achselsproß. Unterlage kräftig. 

2. Lyc. barbarum auf N. rustica Nr. 1, in Pfropfsymbiose seit 13. VIII., Reis 
23 cm lang, im oberen Teile beblättert, verholzt. Unterlage frisch, wohlbeblättert. 

3. Lyc. barbarum auf N. rustica Nr. 2, in Pfropfsymbiose seit 13. VIII., Reis 
40 cm lang, gut beblättert, aber leicht angewelkt, verholzt, 23 cm von der Basis 
des Reises entspringend unverholzter 5 cm langer Achselsproß. Unterlage mit 
Faulstellen, daher nicht zu den Versuchen verwendet. 

4. Lyc. barbarum normal. a) Kräftiger verholzter 58 cm langer Zweig, wel- 
cher 10 cm acropetal der Basis einen 7 cm langen krautigen Achselsproß trägt. 
b) 13cm langer gut beblätterter, krautiger Zweig. 


5. N. Tabacum normal, kräftig beblätterter Sproß. 

6. N. rustica normal, zwei gut beblätterte Seitentriebe einer Freilandpflanze. 

Versuchsanordnung Am 3. IX. morgens wurden in die Mörser eingewogen: 

1. 1g Lyc. barbarum 1 normal (9 cm des basalen Teiles vom Stengel a von 
Lyc. barbarum normal, ohne Blätter). 

2. 1,8 g Lyc. barbarum 2 normal (die zu Lyc. barbarum 1 gehörigen Blätter). 

8. 6,9g Lyc. barbarum 8 normal (apikaler Teil des Zweiges mit Blättern). 

4. 1g Lyc. barbarum J 1 (10 cm des basalen Teiles von Lyc. barbarum auf N. 
Tabacum ohne Blätter). 
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Lyc. barbarum J 2 (die zu L. b.J 1 gehörigen Blätter). 
g Lyc. barbarumJ 3 (apikaler Teil des Reises mit Blättern). 
1,2 g Lyc. barbarum J rustica 1 (10 cm des basalen Teiles beider Reiser von 
Lyc. barbarum auf N. rustica ohne Blatter). 
8. 1,6 g Lyc. barbarum J rustica 2 (apikale Teile der Reiser mit Blättern). 
9. 25g N. Tabacum normal. 
10. 10g N. Tabacum U. (Unterlage.) 
11. 18,5 g N. rustica normal. 


Die Zerkleinerung der Pflanzenteile wurde in der auf S. 563 beschriebenen 
Weise vorgenommen. Die bei diesem Versuch gewonnenen Ergebnisse sind in 
nebenstehender Tabelle 18 zusammengestellt. 


Versuchsergebnis. Bevor versucht werden kann, die in Tabelle 18 mit- 
geteilten Ergebnisse auszuwerten, miissen die Fehlerquellen Beriicksich- 
tigung finden, welche sich bei diesem Versuch nicht ausschalten lieBen, 
und die eine eindeutige Erfassung der Befunde erschweren. Zunächst 
muß bei Beurteilung der Fällungsreaktionen in Betracht gezogen werden, 
daß die Preßsäfte von N. rustica und Lyc. barbarum 2 sehr geringe Fäl- 
lungsstabilität aufwiesen, so daß auch in den unvermischten Extrakten 
1 Stunde nach Versuchsbeginn Pracipitate auftraten. Vor allem aber soll 
die Tatsache hervorgehoben werden, daß der Eiweißgehalt der Preßsäfte 
aus Pfropfreisern von Lyc. barbarum, welche einerseits mit Unterlagen 
von N. Tabacum, andererseits mit solchen von N. rustica in Pfropfsym- 
biose gestanden hatten, sehr große Unterschiede aufwies, während es er- 
wünschter gewesen wäre, wenn die zu vergleichenden Extrakte in allen 
„äußeren Faktoren‘ weitgehende Übereinstimmung gezeigt hätten. Aber 
auch bei Berücksichtigung dieser Faktoren läßt sich aus den Angaben der 
Tabelle 18 ersehen, daß der Extrakt aus jenen Reisern, welche auf Unter- 
lagen von N. Tabacum erwachsen waren, stark fällend sowohl auf die 
Preßsäfte von N. Tabacum als auch auf die von N. rustica wirkte. Die 
Reiser von Lyc. barbarum dagegen, welche in Pfropfsymbiose mit Unter- 
lagen von N. rustica erwachsen waren, ergaben einen Preßsaft, der eine 
beträchtlich präcipitierende Wirkung nicht einmal auf den sehr fällungs- 
labilen Extrakt von N. rustica auszuüben vermochte. Spezifische Wir- 
kungen zwischen den Preßsäften der beiden zu einer Pfropfkombination 
vereinigten Arten konnten also nicht aufgefunden werden. Auch der Ver- 
gleich des Präcipitationsvermögens der Extrakte aus normalen Pflanzen 
von Lyc. barbarum mit dem der aus Pfropfreisern gewonnenen Preßsäfte 
ergibt keinerlei Anhaltspunkte für die Annahme tiefer greifender Unter- 
schiede im Werte dieser Größe bei beiden Extraktgruppen. Daher 
sprechen auch die Ergebnisse dieses Versuches gegen die von KOSTOFF 
aufgestellte Theorie der Mitwirkung spezifischer Präcipitine bei den 
Fällungsreaktionen pflanzlicher PreBsäfte. 

Hingewiesen sei noch auf die großen Unterschiede im Fällungsver- 
mögen der aus verschiedenen Teilen einer Versuchspflanze gewonnenen 


Er 
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Tabelle 18. 
sof. 20 1h 12h 
Nic. Tab. x Lyc. b. 1 ° o + + + 
o- à D X D ° o > o 
+ “+ Sex JS o o o o 
Nic. Tab. x Lyc. b.2 - ++ Lyc. barb. ausgefällt +++ 
» « ex dee ++ +++ FE. = ++ 
o EX de . + D - rs se +++ 
Nic. Tab. x Lyc.b.3 ++ ++ +++ +++ 
” ” 1/20 Mm à 3 o 4 ° + + 
EX o o o + 
Nic. Tab. x Lyc. b.J. 1 k à + + +. ms pap er © 
” «(8 1/20 % Rs + + + + 
Pr ” 1/100 X n° 1 re) o o o 
Nic. Tab. x Lyc. b.J.2 o + + + +] Lyc. barb. J. 2 ausgefällt + + 
a Soon, o o + + 
ec «sae o o o + 
Nic. Tab. x Lye.b.J.3 ++-+++l+++ +] Lyc. barb. J. 3 ausgefällt | + + + 
» » 1720 x » ,, 3 + + + +-++ 
+. a se dl + 4 o > 
Nic. Tab. x Lyc. b.J.rust. 1 o o o + 
PTE ee o o o + 
+ DD Xs nee o o o + 
Nic. Tab. x Lyc.b. J. rust. 2 o o o + + 
» » 1/20 x », we m 2 o o o + 
» + VX 5 meee o o o o 
Nic. rust. x Lyc.b. 1 + + + + + Nic. rust. ausgefällt + +++ 
» "EUX eee ° ° o o 
s wiley IS o o o o 
Nic. rust. X Lyc.b. 2 + ° Nic.r.u. Lyc. b. 2 ausgefällt| + + + + 
PT CE +-++ ++ Lye. barb. 2 ausgefällt + + 
» n 1/10 x „ „2 + + EEE = ++ 
Nic. rust. x Lyc.b. 3 ° o Nic. rust. ausgefällt ++++ 
” ” 1/20 X nn 3 o o a + 
= wee « ae o o + = 
Nic. rust. x Lye.b. J. 1 + + + +++ Nic. rust. ausgefällt ++++ 
= UT xX m ae o o o + + 
« 0 EX „ Boe o o o o 
Nic. rust. x Lyc. b. J. 2 +++ ++ op +++ 
o » ex Ss CEE + +++ +-++ + 
PR AE es ° 4 + o 
Nic. rust. x Lye.b. J. 3 ++ ++ Nic. rust. ausgefallt +++ 
> ls KI SL + +++ + + + 
oo CRU «as OUR o + o + + 
Nic. rust. x Lyc. b. J. N.r.1 o + Nic. rust. ausgefällt ++++ 
o » ER L'on US o o o + 
en © aon LUE o o o + 
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sof. 20’ 1ù 12h 
Nic. rust. x Lye.b.J.N.r.2 o > Nic. rust. ausgefällt ++++ 
” ” 1/20 X us 2 o o Oo + + 
” ” 1/ 100 X n nn 29 9 2 ° o o ° 
3 . 4 Essbach 
sof. 1 12 — Farbung 
kalt Erhitzen 
Lye. barb. 1 o o o o - fast ungefärbt 
ns à D ° ° + ++ | ----- tief nuBbraun 
a - : ° o + + nußbraun 
oo ume. ° o ° Oo | --—... - fast ungefärbt 
a EURE : ° o ° 3 | cee [eo hellbraun 
PAR ° o o u noch heller braun 
Nic. Tab. o ° o ° nußbraun 
Nic. rust. ae wily ° o ++ |+++| ++ sehr hellbraun 
Lye. barb. J. rust. 1 ° o o + — schwach gelblich 
Sd. toi Ae o o o o + gelblich 




















Preßsäfte. Namentlich traten bei Verwendung der aus Blättern her- 
gestellten Extrakte Lyc. barbarum 2 und Lyc. barbarum J 2 stärkere Fäl- 
lungen auf als bei Heranziehung der Preßsäfte Lyc. barbarum 1 und Lyc. 
barbarum J 1, die aus Stengelteilen gewonnen worden waren. Diesen 
Unterschieden im Fällungsvermögen laufen entsprechende Differenzen 
im Eiweißgehalt der Preßsäfte parallel. Nicht restlos aus dem Eiweiß- 
gehalt zu erklären ist dagegen das verhältnismäßig beträchtliche Prä- 
cipitationsvermégen des aus den basalen Teilen der Pfropfreiser von Lyc. 
barbarum auf N. Tabacum hergestellten Extrakte. Es dürfte sich hierbei 
wiederum um die Wirkung der durch die Pfropfung verursachten Stauung 
der Stoffwechselprodukte handeln, durch welche sich im basalen Teil der 
Pfropfreiser möglicherweise nicht nur Eiweiß, sondern auch anders- 
geartete Kolloide und vielleicht sogar Elektrolyte anhäufen. Ob die von 
Kostorr beobachtete Steigerung des Präcipitingehaltes in den Preß- 
säften gewisser Pfropfreiser sich etwa mit dieser Erscheinung deckt, soll 
später erörtert werden. 

Im folgenden Versuch dagegen soll nochmals die Frage der Spezifität 
der Präcipitinreaktionen einer eingehenden Prüfung unterzogen werden. 

€) Versuch vom 16. und 17. IX. Versuchspflanzen. Am 15. abends wurden 
die folgenden Pflanzen in ERLENMEYER-Kolben eingestellt: 

1. Lyc. barbarum auf N. Tabacum 6, in Pfropfsymbiose seit 27. VI. 31 (vgl. 
Abb. 3), Reis üppig wuchernder, verholzter, wohlbeblätterter Zweig von 24 cm 
Länge, von welchem Seitenzweige ausgehen, und zwar in einer Entfernung von 


15 cm von der Basis ein unverholzter Seitenzweig von 15 cm Länge, 20 cm acro- 
petal der Basis ein verholzter Seitenzweig von 25 cm Länge, nahe der Zweigspitze 
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Abb. 16. Pfropfreis von Lyc. barb. auf Unterlage von Nic. rust. 3. 





Abb. 17. Pfropfreis von Lyc. barb. auf Unterlage von Sol. Lyc. 1. 
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drei verholzte, stark beblätterte, verzweigte Seitenachsen von 36, 50 
und 70 cm Länge. Durchmesser der Hauptachse an der Basis 5,0 mm, sich rasch 
auf 3,5 mm verjüngend. 

— sehr kräftig, gut beblättert. 

2. Lyc. barbarum auf N. rustica 3, in Pfropfsymbiose seit 6. VIII. 31 (vgl. 
Abb. 16), Reis 17 cm on spärlich beblättert, aber frisch, nur an der Basis ver- 
holzt. Durchmesser des basalen Stengelteiles 1,0 mm. 

Unterlage schwach. 

3. Lyc. barbarum auf N. rustica 4, in Pfropfsymbiose seit 20. VIII. 31. Reis 
21 cm lang, gut beblättert, zum größten Teil verholzt mit Blütenknospen, Durch- 
messer des basalen Stengelteiles 1,7 mm. 

Unterlage sehr kräftig. 

4. Lyc. barbarum auf Sol. Lycopersicum 1, in Pfropfsymbiose seit 6. VIII. 31. 
Reis 20 cm lang, kräftig, 15cm verholzt, nahe der Basis kleine, unverholzte 
Seitenachse. Durchmesser des basalen Stengelteiles 1,7 mm. 

5. Lyc. barbarum auf Sol. Lycopersicum 2, in Pfropfsymbiose seit 6. VIII. 
(vgl. Abb. 17). Reis33 cm lang, verholzt, gut beblättert, ohne Seitentriebe, Durch- 
messer des basalen Stengelteiles 1,6 mm. 

Unterlage maBig kraftig. 

6. Lyc. barbarum normal. Sehr kraftiger 30 cm langer Zweig, zu dessen ge- 
naueren Beschreibung man die Angaben auf S. 522 vergleiche. Durchmesser des 
basalen Stengelteiles 6 mm. 

7. N. Tabacum normal. Kurze, reich beblätterter Sproß. 

8. N. rustica normal. Zwei kurz, beblätterte Seitenachsen einer Freiland- 


9. Sol. Lycopersicum normal. Kräftiger, gut beblätterter SproBgipfel. 

Versuch dnung. Am 17. morgens wurden in die Mörser eingewogen: 

1. 1,7 g Lyc. barbarum normal 1 (6 cm des basalen Teiles des Stengels ohne 
Blätter). 

2. 1,6g Lyc. barbarum normal 2 (je 10cm Stengelteile zweier dünnerer 
Seitenzweige vom Durchmesser 0,2—0,16 bzw. 0,1—0,1 cm mit Blättern). 

3. 1,7g Lyc. barbarum J auf N. Tabacum (10 cm des basalen Teiles des 
Stengels ohne Blätter), Durchmesser 0,5—0,34 em. (Lyc. b.J. T.) 

4. 0,6 g Lyc. barbarum J auf N. rustica (je 10 cm basale Stengelteile der bei- 
den Reiser mit wenigen Blättern. D. (d. h. Durchmesser) = 0,14—0,08 bzw. 
0,1—0,05 cm. (Lyc. b. J. r.) 

5. 1,6 g Lyc. barbarumJ auf Sol. Lycopersicum (10 und 15cm der basalen Teile 
der Reiser mit wenigen Blättern), D. = 0,2—0,11 bzw. 0,15—0,1 cm. (Lyc.b.J. 8.) 

6. 12g N. Tabacum normal (viele Blätter). 

7. 12g N. rustica normal (viele Blätter) (= N.r.). 

8. 12g Sol. Lycopersicum normal (Blätter, fleischiger Stengelteil). 

Die mit den filtrierten Preßsäften angestellten Reaktionen sind in Tabelle 19 
wiedergegeben. 

Versuchsergebnis. Bei der Beurteilung der Ergebnisse dieses Versuches 
fallen teilweise die Bedenken fort, welche die Auswertung der Tabelle 18 
erschwerten. Jedenfalls ist der Eiweißgehalt des Preßsaftes jener Reiser 
von Lyc. barbarum, welche mit Unterlagen von. N. Tabacum in Pfropf- 
symbiose standen, nicht dem aller anderen Pfropfreiser der gleichen 
Pflanzenart überlegen, steht vielmehr hinter dem jener Reiser zurück, 
welche mit Unterlagen von Sol. Lycopersicum verbunden waren. Aller- 
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Tabelle 19. 
sof. 20’ 1h | 12h 
Nic. Tab. x Lyc. b. 1 + + +++ + + ++++ 
Re ge aa RY S Se ++ |++++ +++ +++ 
” ” 1/20 X on » 1 + ++ + + 
J > 2/00: 06:8 + + + + 
Nic. Tab. x Lyc. b. 2 o + & ++++ 
:, » 12 x ww» 2 ° ° +-++ ++ 
PTE Mee mM th ott o o c $ 
sie HIDE ee ee ao 5 o o o 
Nic. Tab. x Lyc.b. J.T. o + + Tati s 
” » 12 XK “ee so» ° = + +- ++ 
” » IX SU un © = + ° 
> o LUX n° o o + o 
Nic. Tab. X Lyc. b. Jr. ° ° ° +++ + 
FF SR KES 6 o o o PE" 
aot SER KOS Wie = ” ne = 
wits! MRS So e = _ - = 
Nic. Tab. X Lyc. b. J.S. ° o + ++++ 
” ee MB Keen ° ° +++ + + + 
» » 1/20 X » un» ° ° + ++ 
” „ 1/100x ww se wv ° ° + ++ 
Nic. rust x Lyc. b. 1 o + (N. r.) ++ ++++ 
a RE 1, Su o o + + 
” ” 1/20 x ” » 1 o o o o 
ra = wn “aan : ° ° o o 
Nic. rust. x Lyc. b. 2 o o (N.r.) + + ++++ 
u | de a o o + à 
ETS Tes SU o o o o 
” FL SC 5 o o o o 
Nic. rust. x Lyc.b.J.T.| ++ +++ (N.r.) ++ ++++ 
» » 12 X » num ° ++ +-++ ++ 
” ” 1/20 x "nm" o ° o + 
mn BIOS Loue: un ° ° ° o 
Nic. rust. x Lyc. b. J.r o! o! (N.r.) + + ++++ 
a a 15 7 0 BP ae + o + + * 
» s 120% » mm Cu en = 7 
J' x PO STE - - - _ 
Nic. rust. x Lyc. b. J.8 ° o (N.r) + + ++++ 
ve ae! oe eee a o o + + & 
be se NB ti lé à o ° o +-++ 
EEE; ee o ° + +-++ 
Sol. Lyc x Lyc. b. 1 o x (Z. b.) + + ++++ 
” ” 1/2 ER ° - +-++ de 
dis DEE I da oe oe o + + o 
d + VIN à Ni o o o o 


Planta Bd. 17. 
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Tabelle 19 (Fortsetzung). 
sof. 29 ıh 12h 
Sol. Lyc. x Lye. b. 2 ° o (S. L.) + + +++ + 
m1 Ribas dé ° ° o + 
» n 1/20 x „ „2 ° ° ° + 
o. » eK’ wat ° ° ° o 
Sol. Lyc. x Lyc. b. J.T. o ° 8.L)+-++| ++++ 
LU een ek oe o o +-++ + 
” ” 1/20 X nen» o ° = [e) 
mit TL te à ° ° o o 
Sol. Lyc. x Lyc. b. J. r. o o (8.L.)+ +lyt. RA +++ 
o en à o o © + 
” ” 1/20 X nn» ” ais ni a = 
” ” 1/100 x > 9 ” Zu _ Fr - 
Sol. Lye. x Lye.b. J.8. o! o! ++ ++++ 
o = EX an o! o! 7. ++ 
” ” 1/20 X nem ° o u ++ 
oo so AMEX oo 2 0 ° ° + + 
Essbach 
sof. 20 1h 12h Kälte | nach | Färbung 
Lyc. b. 1 ° ° ° ° leicht rôtlich 
Lyc. b. 2 ° o o o rotbraun, heller als 1 
Lyc. b. J. T. o o ° + leicht gelblich 
Lyc. b. J.r - = = - - - _ 
Lyc. b. J. 8 o o + |+-++| --- | ---- | rotbraun wie L. b.2 
Nic. Tab. o o o +-++]| --- ... dunkelbraun 
Nie. rust. o o ++ ee + | -- gelbgrün 
Sol. Lyc. o ° + + ee BEZ hellgelbbraun 























dings zeigt sich bei diesem Versuch eine auffallende Disproportionalität 
zwischen dem Eiweißgehalt der Preßsäfte und ihrem Fällungsvermögen. 
In noch viel geringerem Maße läßt sich aber irgendeine spezifische Ab- 
hängigkeit im Kosrorrschen Sinne zwischen den jeweiligen Preßsäften 
der zu den heteroplastischen Pfropfsymbiosen vereinigten Arten fest- 
stellen. So wird der Extrakt aus den Tomatenpflanzen am stärksten von 
dem sehr eiweißarmen Preßsaft aus normalen Pflanzen von Lyc. barbarum 
gefällt, während der viel eiweißreichere Preßsaft aus Reisern von Lyc. 
barbarum, welche durch Pfropfung mit Tomaten selbst verbunden waren, 
fast ganz unwirksam bleibt. Auch der Preßsaft von N. Tabacum ergab 
die stärkste Fällungsreaktion mit dem Preßsaft normaler Pflanzen von 
Lyc. barbarum, während der aus Versuchspflanzen von N.rustica ge- 


1 Lytischer Ring. 
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wonnene Saft am leichtesten durch den Extrakt solcher Reiser von Lyc. 
barbarum gefällt wurde, welche mit Unterlagen von N. Tabacum in 
Pfropfsymbiose gestanden hatten. 

Der Preßsaft keiner der drei zu den Versuchen herangezogenen Pflanzen- 
arten wurde also am stärksten durch den nach Kostorr spezifisch auf ihn 
abgestimmten Extrakt ausgefällt. Fragen wir uns aber, welche Faktoren 
denn hier ausschlaggebend für das Fällungsvermögen anzusehen sind, 
nachdem ,,spezifische Präcipitine‘ nicht in Betracht kommen und auch 
der Eiweißgehalt hier eine entscheidende Rolle nicht zu spielen scheint, 
so läßt sich nur anführen, daß die Wüchsigkeit und der jeweilige Turges- 
cenzzustand des Ausgangsmaterials für den Ausfall der Reaktionen von 
Bedeutung sein dürften. Jedenfalls konnte in manchen Fällen und auch 
bei diesem Versuche festgestellt werden, daß das Fällungsvermögen der 
aus Sproßachsen (ohne Blätter) hergestellten Preßsäfte in gewisser Pro- 
portionalität zum Durchmesser dieser Sprosse steht. Daß es daneben 
auch eine Rolle spielt, ob etwa das Achsenstück, welches als Ausgangs- 
material für die Herstellung der Preßsäfte diente, Seitensprosse trug, die 
in starker Wachstumstätigkeit standen, oder ob es einer den Zentren des 
Stoffwechselgeschehens mehr entrückten Stelle entstammte, wurde schon 
oben näher angeführt. Am gleichen Orte wurde auch betont, daß jener 
Sproßabschnitt, aus welchem der in unserem Versuch verwendete Preß- 
saft normaler Pflanzen Lyc. barbarum 1 hergestellt war, nach seiner Orien- 
tierung an der Mutterpflanze einen großen Gehalt an Bau- und Reserve- 
stoffen versprach. Freilich sind diese Faktoren der ,, Wüchsigkeit‘ oder 
der ,,Orientierung“ an der Mutterpflanze nicht experimentell zu erfassen. 
Da sich aber bei den Versuchen immer mehr herausstellte, daß es für den 
Vergleich der Wirksamkeit zweier Preßsäfte von entscheidender Bedeu- 
tung ist, daß das Ausgangsmaterial beider in möglichst vielen Punkten 
übereinstimmt, und da Kostorr überhaupt keine Angaben über das Aus- 
gangsmaterial seiner „normalen Extrakte“ mitteilt, mußten diese Fak- 
toren hervorgehoben werden. 

Anhangsweise sollen noch einige Besonderheiten und Mängel der 
Angaben von Tabelle 19 hervorgehoben werden. Zunächst könnte es 
auffallend erscheinen, daß die Preßsäfte aus solch geringen Mengen von 
Ausgangsmaterial hergestellt wurden. Da es aber im Interesse der Ver- 
gleichbarkeit der Ergebnisse erwünscht schien, nur einen Abschnitt von 
bestimmter Länge oberhalb der Pfropfstelle zu den Versuchen heran- 
zuziehen, und da nur der jeweils leichteste dieser Abschnitte als Bezugs- 
größe für die anderen in Betracht kam, mußte durchweg von recht ge- 
ringen Gewichtsmengen ausgegangen werden. Daher standen auch zu 
den Versuchen nur geringe Mengen von Preßsäften zur Verfügung, im 
Falle des Preßsaftes von Lyc. barbarum J r. reichte dieser sogar weder 
für die Präcipitin- noch für die Eiweißreaktionen völlig aus. 

38* 
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Im AnschluB an diesen Versuch wurden mit PreBsäften aus den Part- 
nern einer anderen Pfropfkombination, nämlich N. Tabacum und Datura 
Stramonium, Untersuchungen angestellt. Da sich aber auch bei diesen Re- 
aktionen nicht der geringste Anhaltspunkt für die Mitwirkung spezi- 
fischer Stoffwechselprodukte bei den Präcipitationserscheinungen ergab, 
und da die Ergebnisse im übrigen mit denen der beschriebenen Versuche 
übereinstimmen, braucht auf sie nicht näher eingegangen zu werden. 

Dagegen wurde zur weiteren Prüfung der Frage nach dem Vorkom- 
men spezifischer Antikörper in den Reisern von Lyc. barbarum, die in 
Pfropfsymbiose mit den Unterlagen verschiedener Arten gestanden 
hatten, noch einige Beobachtungen über Keimung der Pollenschläuche 
angestellt, die zur Ergänzung der Angaben von Tabelle 19 mitgeteilt 
werden sollen. 

£) Versuch vom 3. XI. 1931. Versuchspflanzen. 

1. Lyc. barbarum normal, verholzter, schwach beblätterter Zweig, an der 
Basis Durchmesser 3,3 mm. 

2. Lyc. barbarum auf Sol. Lycopersicum, in Pfropfsymbiose seit 21. VII. 
Reis stark beblättert, 20 cm lang, 15 cm acropetal der Basis entspringt ein 5 cm 
langer Seitenzweig (D. = 2—1,5 mm). 

3. Lyc. barbarum auf N. Tabacum, in Pfropfsymbiose seit 5. VIII. Reis 
üppig wuchernd, 80 cm lang, mit sechs Seitensprossen von 18, 16,6, 15,12 und 
23cm Länge. D.= 5—0,5 mm. 

Versuchsmethode. Aus der basalen Region der drei (A, B und C) Zweige wur- 
den Querschnitte hergestellt, welche in Tropfen redestillierten Wassers eingelegt 
wurden. Die Tropfen wurden hierauf mit Pollenkörnern von N. Tabacum belegt, 
die Objektträger in feuchte Kammern und diese in den Thermostaten eingeführt. 
Die Beobachtung erfolgte 2 und 3 Stunden nach der Einstellung der Präparate in 
den Wärmeschrank. 


Tabelle 20. 
Nach 2 Stunden Nach 3 Stunden 
À 1. Pollenschläuche noch nicht sicht- Keimung prozentual gut, Länge der 
bar. Schläuche etwa 2 x Pollenkorn. 


Richtung vom Schnitt unbeeinflußt. 
2. Pollenschläuche eben aus dem Keimung prozentual mäßig, Länge der 
Korn hervortretend. Schläuche etwa = Pollenkorn, Rich- 
tung vom Schnitt unbeeinflußt. 
3. Pollenschläuche eben aus dem Keimung prozentual mäßig, Länge der 
Korn hervortretend. Schläuche etwa = Pollenkorn, Rich- 
tung vom Schnitt unbeeinflußt. 
4. Pollenschläuche eben aus dem Keimung nur am Rande des Tropfens 
Korn hervorgetreten. gut, Richtung vom Schnitt unbe- 
einflußt. 

B 1. Pollenschläuche etwa von der Keimung prozentual sehr gut, Länge 
Länge des Kornes, manche auf der Schläuche etwa 5x Pollenkorn, 
den Schnitt zuwachsend. Richtung und Länge unbeeinflußt 

vom Schnitt. 
2. Pollenschläuche noch nicht sicht- Keimung prozentual mäßig, Pollen- 
bar. schläuche sehr kurz. 
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Nach 2 Stunden Nach 3 Stunden 
3. Pollenschläuche noch nicht sicht- Keimung prozentual mäßig, Pollen- 
bar schläuche sehr kurz. 


C 1. Keimung prozentual gut, Pollen- Keimung prozentual gut, Pollen- 
schläuche kurz, nicht beein- schläuche etwa doppelt so groß wie 
flußt in ihrer Richtung von der Pollenkorn, nach Richtung und 


Lage des Schnittes. Länge unbeeinflußt vom Schnitt. 
2. Keimung prozentual gut, Pollen- Keimung prozentual gut, Pollen- 
schläuche sehr kurz. schläuche nur etwa von der Länge 


des Kornes. 

3. Keimung prozentual gut, beson- - Keimung sehr gut, Pollenschläuche bis 
ders in der Nähe des Schnitt- 5 x Pollenkorn, nach Richtung und 
präparates, Pollenschläuche v. Länge vom Schnitt unbeeinflußt. 
der Größe des Pollenkorns. 

4. Keimung prozentual gut, Pollen- Keimung prozentual gut, Länge des 
schläuche gleichmäßig nach Pollenschlauches etwa 2 x Pollen- 
allen Seiten gerichtet. korn, Richtung und Länge unbeein- 

flußt vom Schnitt. 

Versuchsergebnis. Die Keimung der Pollenschläuche verlief bei den 
verschiedenen Präparaten jeder der drei Versuchsgruppen in Bezug auf 
zeitlichen Ablauf, Prozentzahl der keimenden Körner und Länge der er- 
zielten Schläuche äußerst ungleichmäßig. In keinem einzigen Falle aber, 
ob nun die verwendeten Schnitte normalen Pflanzen oder Pfropfreisern 
von Lyc. barbarum entstammten, ließ sich in der Umgebung der Schnitt- 
präparate der Einfluß einer aus den Schnitten diffundierenden Substanz 
auf die Keimungsdauer und Prozentualität oder die Richtung und Länge 
der Pollenschläuche feststellen. So läßt sich das Ergebnis dieser Versuche 
dahin zusammenfassen, daß es auch mit Hilfe der am lebenden Objekt aus- 
geführten Prüfungen nicht möglich war, Anhaltspunkte für das Vorhanden- 
sein von Antikörpern in den Reisern heteroplastischer Pfropfungen zu ge- 
winnen. 

4. Erörterung der Ergebnisse. 

Bei der Besprechung der Versuchsergebnisse beschränkten wir uns 
darauf, nach Möglichkeit die Faktoren aufzuzeigen, welche als bedeutsam 
für das Ergebnis der Reaktionen anzusehen waren und die Vereinbarkeit 
der Versuchsergebnisse mit den von KostorF 1929 ausführlicher erörterten 
Vorstellungen zu überprüfen. KosTorrs in dieser Arbeit niedergelegten 
Anschauungen haben aber unterdessen durch seine letzte Arbeit eine ge- 
dankliche und methodische Ausgestaltung erfahren. Da diese Erweite- 
rung seiner Anschauungen dem Bedürfnis entsprungen ist, die Besonder- 
heiten, welche sich aus den Versuchen Kostorrs bei der Präcipitation 
von Preßsäften aus heteroplastischen Pfropfpartnern ergeben, einer che- 
mischen Prüfung zugänglich zu machen und in den Rahmen unserer Vor- 
stellungen über das Stoffwechselgeschehen einzufügen, muß Ziel und Er- 
gebnis dieser Arbeit hier etwas näher betrachtet werden. Dabei muß 
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zwischen den gedanklichen Grundlagen der Untersuchung und deren 
methodischer Durchführung unterschieden werden. 

Alle Schlüsse Kostorrs gehen von dem Befunde aus, daß der Gewebe- 
brei aus den Reisern gewisser heteroplastischer Pfropfkombinationen, 
namentlich aber eine hälftige Mischung eines solchen mit Gewebebrei aus 
normalen Pflanzen der Art, welche mit diesen Reisern in Pfropfsymbiose 
gestanden hatte, einen besonders beträchtlichen Gehalt an Aminosäuren 
aufweist. In allgemein physiologischer Beziehung kommt der Anreiche- 
rung gerade von Aminosäuren in der Verwachsungszone von Vertretern 
zweier Arten namentlich aus dem Grunde groBe Bedeutung zu, weil 
wenigstens die einfacher zusammengesetzten Aminosäuren als weit 
weniger spezifisch anzusehen sind als die sich aus ihnen zusammensetzen- 
den Eiweißkörper, und deshalb zum Austausch zwischen den Pfropfpart- 
nern geeigneter erscheinen als die artgebundenen Proteine. Auch scheint 
die Möglichkeit des Auftretens solcher Stoffe im basalen Abschnitt des 
Reises nach dem Stand unserer Kenntnisse durchaus gegeben zu sein. 
Nach den neueren Untersuchungen von ENGEL (7), MoTHes (35) u. a. ist 
der hydrolytische Eiweißabbau, dessen erste Stufe durch das Auftreten 
von Aminosäuren gekennzeichnet ist, zwar namentlich bei Pflanzenteilen 
festzustellen, die sich im Zustande des Kohlehydrathungers und des 
Wassermangels befinden. Aber Morues (1926, S. 537) bemerkt ausdrück- 
lich, daß die hydrolytische Eiweißspaltung, wenn auch nicht die Oxy- 
dation dieser Spaltprodukte, unabhängig vom Kohlehydratgehalt immer 
stattfinden kann. Ein gewisser Anstoß zur Störung des chemischen 
Gleichgewichtes (im Sinne des von EnGEL gegebenen Schemas) und zur 
Einleitung eiweißdissimilatorischer Vorgänge dürfte durch den Umstand 
herbeigeführt werden, daß sich wenigstens in den ersten Tagen nach Her- 
stellung des Pfropfkontaktes im basalen Teile des Reises die Produkte 
der Assimilation anhäufen, während wegen der Unterbrechung der Gefäß- 
bahnen gleichzeitig ein Zustand physiologischer Trockenheit einsetzt. 
Wenn also demnach vom theoretischen Standpunkte aus Bedenken gegen 
die Annahme einer Eiweißdissimilation in den basalen Teilen der Pfropf- 
reiser nicht bestehen, erscheint der Zusammenhang dieser mit dem Pro- 
blem der erworbenen Immunität und dem Verlauf der Präcipitinreak- 
tionen noch ungeklärt. Nach den herrschenden chemischen Vorstellungen 
wird die hydrolytische Spaltung der Eiweißkörper durch eiweißspaltende 
Enzyme, die Proteasen, herbeigeführt, deren Beziehungen zu den in der 
Medizin verwendeten Immunreaktionen noch völlig ungeklärt sind. 
Kosrorr schließt allerdings aus seinen Versuchen, daß die Spaltung der 
Eiweißkörper unter dem Einfluß von Lysinen erfolgt. Der Begriff des 
Lysins ist nicht der Chemie, sondern der Serologie entlehnt und umfaßt 
Antikörper, welche bisher nur im Blut höherer Tiere mit Sicherheit fest- 
gestellt wurden, welche weiterhin in der Regel gegen bestimmte Zell- 
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formen (Hämocyten, Bakterien), aber auch gegen gelöste Eiweißstoffe 
gerichtet sind, und die endlich zur Entfaltung ihrer Wirksamkeit eines 
weiteren Agens, nämlich des Komplementes, bedürfen. Der Beweis für 
die Berechtigung der Annahme, daß es sich im Falle der von Kostorr 
angeführten Versuche nicht um Proteasen, sondern um Lysine handelt, 
wird nicht einmal angedeutet. Es wäre dieser Beweis nur durch die Ver- 
suche zu erbringen, aus welchen hervorginge, daß sich die Bildung von 
Aminosäuren im Gewebebrei von Reisern heteroplastischer Pfropfsym- 
bionten unter dem Einfluß eines streng spezifischen Stoffwechselproduk- 
tes bei gleichzeitiger Anwesenheit eines Komplements vollziehe, während 
im entsprechend hergestellten Gewebebrei aus Reisern homoplastischer 
Pfropfungen der Nachweis größerer Mengen von Aminosäuren nicht 
gelinge. 

Da Kosrtorr in seiner Arbeit zu diesen Fragen nicht Stellung nimmt, 
sind seine Ergebnisse zwar als Beiträge zum Stoffwechselgeschehen, nicht 
aber als Beweis für die Steigerung des Antikörpergehaltes in Pfropfreisern 
zu werten. Auch die Methodik, deren sich Kostorr zum Nachweis der 
Aminosäuren bedient, ist in ihrer Erstreckung auf derartige Probleme 
zwar neuartig, in Bezug auf ihre Genauigkeit aber nicht ganz unbedenk- 
lich. Das von ABDERHALDEN (1) ausgearbeitete Dialysierverfahren zum 
Nachweis der Aminosäuren fußt auf der qualitativen Farbreaktion, 
welche Ninhydrin mit Verbindungen ergibt, welche a = ständig zum 
Carboxyl eine Aminogruppe tragen. Die Ausgestaltung dieser qualita- 
tiven Reaktion zu einem quantitativen Nachweisverfahren setzt eine 
völlige Proportionalität zwischen Farbtiefe und Aminosäuregehalt vor- 
aus. Das Bestehen einer derartigen Proportionalität bleibt meines 
Wissens erst durch Versuche zu erweisen. Auch wird die Sicherheit der 
Ergebnisse durch Farbreaktionen beeinträchtigt, welche Ninhydrin mit 
anderen dialysierbaren Stoffen (z. B. Zucker) ergibt. Wenn daher 
Kostorr aus den Ergebnissen seiner Versuche den Schluß zieht, daß 
beispielsweise Reiser von N. Tabacum, die der Pfropfsymbiose mit Unter- 
lagen von Datura ferox entstammten, durch einen besonders hohen Ge- 
halt an Lysinen ausgezeichnet seien, so wird man dieser Ansicht nicht 
beipflichten können. Wohl aber dürften die Versuche dafür sprechen, 
daß die Reiser dieser und der beiden anderen nach dieser Richtung hin 
untersuchten Pfropfkombinationen besonders reich an solchen dialysier- 
baren Stoffen sind, welche mit Ninhydrin Farbreaktionen ergeben. 

Schon diese Befunde scheinen mir aber zur Verknüpfung der sero- 
logischen Beobachtungen mit unseren Vorstellungen vom Stoffwechsel- 
geschehen in Pfropfungen von großer Bedeutung zu sein. Drei Möglich- 
keiten bieten sich für die Annahme eines Zusammenhanges zwischen bei- 
den Gruppen von Erscheinungen. Zunächst nämlich könnte man die An- 
sicht vertreten, daß die Aminosäuren, welche in so beträchtlicher Menge 




















580 K. Silberschmidt : 
im Pfropfreis nachzuweisen sind, als prâcipitierende oder pricipitable 
Substanzen an der Präcipitation selbst beteiligt sind. Diese Annahme 
hat wenig Wahrscheinlichkeit für sich, da nach WELLS (56, S.14f.) Amino- 
säuren nicht antigen wirken und wohl auch schwerlich (S. 161) mit den 
gebildeten Präcipitaten niedergerissen werden. Weiterhin könnte man 
mit Hrescx (12) annehmen, daß die Steigerung des Aminosäuregehaltes 
wegen der damit verknüpften Erhöhung des px der Lösung für die Fäl- 
lung der Proteine bedeutsam sei. Diese Anschauung ist nicht ohne wei- 
teres von der Hand zu weisen, deckt sich aber nicht mit den Befunden 
einer weitgehenden Unabhängigkeit des Ergebnisses der Präcipitinreak- 
tionen von dem Wasserstoffionengehalt der verwendeten Preßsäfte. End- 
lich läßt sich die Erhöhung des Aminosäuregehaltes als Ausfluß einer all- 
gemeinen Stauung von Stoffwechselprodukten in den basalen Teilen der 
Reiser ansehen, und eine solche würde die Deutung der 1929 veröffent- 
lichten Ergebnisse Kostorrs sowie manche Befunde der vorliegenden 
Untersuchung unter Verzicht auf immunologische Hypothesen er- 
leichtern. 

Auf Grund der Ergebnisse der Esspacu-Reaktionen, über deren Aus- 
fall jeweils bei Besprechung der Einzelergebnisse berichtet wurde, ist es 
nicht möglich, die Frage nach der Stauung von Produkten der Assimi- 
lation in den basalen Teilen der Reiser zu entscheiden. Denn wenn auch 
manche Versuche (besonders deutlich Tabelle 12) für die Annahme 
sprechen, daß Reiser einer bestimmten Art einen größeren Eiweißgehalt 
aufweisen als Unterlagen oder normale Pflanzen der gleichen Art, so fehlt 
es doch auch nicht an Beobachtungen, aus denen sich entnehmen läßt, 
daß die Pfropfung keinen Einfluß auf Veränderungen des Eiweißgehaltes 
ausgeübt hat. Dieser Widerspruch erscheint auch nicht verwunderlich, 
da schon mehrfach auf die großen Schwierigkeiten hingewiesen wurde, 
Preßsäfte aus wirklich vergleichbaren Portionen des Ausgangsmaterials 
von normalen Pflanzen, Reisern und Unterlagen zu gewinnen. Dagegen 
besteht die Möglichkeit, daß die chemischen Unterschiede zwischen den 
Preßsäften aus normalen und gepfropften Exemplaren einer Art durch 
Bestimmung des Aminosäuregehaltes beider deutlicher in Erscheinung 
treten, wenn nämlich der Anstoß zur Einleitung eiweißdissimilatorischer 
Vorgänge nur bei den gepfropften Exemplaren gegeben ist. Um diese 
Möglichkeit zu verfolgen, wurden auch von mir einige Bestimmungen des 
Aminosäuregehaltes der Preßsäfte vorgenommen. Ich bediente mich hier- 
beider von van SLYKE angegebenen Methode der volumetrischen Messung 
des bei der Einwirkung von salpetriger Säure auf NH,-Gruppen frei ge- 
wordenen Stickstoffs. Über Ausführung und Empfindlichkeit der Me- 
thode vergleiche man van SLYKE (52 und 53), 8.995 bzw.S.278. Diese 
Methode dürfte der Ninhydrinreaktion in Bezug auf Bequemlichkeit der 
Ausführung und Genauigkeit der Ergebnisse weit überlegen sein. Die 
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ersten Bestimmungen wurden mit einer Makroapparatur im chemischen 
Laboratorium des Luitpoldwerkes, die späteren Messungen mittels eines 
mir freundlicherweise von Herrn Privatdozenten Dr. GRASSMANN über- 
lassenen Mikroapparates ausgeführt. Der Leitung des Luitpoldwerkes 
und Herru Dr. GRASSMANN möchte ich hierfür auch an dieser Stelle mei- 
nen aufrichtigen Dank aussprechen. Zunächst wurden unter Verwendung 
von Preßsaft normaler Pflanzen Vorversuche angestellt, um den Einfluß 
der besonderen Eigenschaften des Ausgangsmaterials auf den Wert des 
Aminosäuregehaltes kennenzulernen. Die bei diesen Versuchen erzielten 
Werte sind in Tabelle 21 zusammengestellt. 











Tabelle 21. 
— des] Organi. 2 _ > red. 
usgangs- eT Beschreibung a orm. 
és — des Ausgangsmaterials Datum bed. Mittel 
ng (0°, 760 mm) 
5 Blatter | Lyc. barb. 6. X. 31 | 4,609 
2 Stengel rae 6. X. 31 1,405 
2 if wee 6. x. 31 | 1,6504 |} 15277 
1 ” mis 6. X. 31 | 0,9691 
1 : RP à de 7.X. 31 | 0,9235 
8cm lang 
0,98115 
(2,3 mm D. ’ 
1 ” ” ” \ 11,5 cm lang yA + 31 0,7740 
(3—2,7 mm D. 
; ii ” ” |10,0cm lang ee) i 
2,3—2 mm D. 
1/. ” ”  » 6,9 em lang 7. X. 31 0,7217 
1,9—2 mm D. 
1) {* + “ 0,5836 
2 ” ” ” |8cm lang 7.X.31 0,3518 
(3,0mm D. 
V/s rn » » |5om lang 7. X. 31 | 0,6772 

















Versuchsanordnung. Die abgewogene Menge des Ausgangsmaterials wurde 
unter allmählicher Zugabe von 10 ccm H,O im Mörser zerrieben, der Gewebebrei 
verblieb 2 Stunden in abgeschlossener Âtheratmosphäre im Môrser, wurde hierauf 
durch Etamin koliert und durch eine mit einfachem quantitativen Filter belegte 
Nutsche gesaugt. Die erhaltene Menge von Preßsaft, die jeweils rund 8—10 ccm 
betrug, wurde im Meßzylinder festgestellt und insgesamt zu je einer Bestimmung 
verwendet. Die erhaltenen Werte, von welchen ein durch Leerversuch ermittelter 
Betrag abgezogen werden mußte, wurden in allen Fällen auf die gleiche Volum- 
einheit des Ausgangsmaterials, nämlich 10 ccm umgerechnet. Endlich wurde 
noch die Reduktion der Versuchsresultate auf normalen Druck und normale Tem- 
peratur vorgenommen. 

Versuchsergebnisse. Aus den Versuchen, welche dem Ziel einer Orien- 
tierung über die Brauchbarkeit der Methode dienten, läßt sich folgendes 


entnehmen. 
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1. Was zunächst den EinfluB anlangt, welchen die Gewichtsmenge des 
Ausgangsmaterials auf das Ergebnis der Bestimmungen ausiibt so wur- 
den zwar desto höhere N-Werte erzielt, von je größeren Mengen von Aus- 
gangsmaterial der Preßsaft hergestellt worden war. Aber die N-Werte 
stiegen nicht direkt proportional den Gewichtsmengen des Ausgangs- 
materials an, so daß sich aus geringen Substanzmengen relativ hohe, aus 
großen Substanzmengen relativ niedrige Amino-N-Erträge errechneten. 
Der Mangel einer Proportionalität ist hier wohl auf die Tatsache zurück- 
zuführen, daß die Gewichtsunterschiede zwischen Stengelteilen wesent- 
lich aut Differenzen im Gehalt an mechanischen Zellelementen (Kork, 
Holz- und Bastfasern) beruhen, in welchen sich kaum eine nennenswerte 
Eiweißdissimilation abspielt. 

2. Im Rahmen unserer Problemstellung ist weiterhin die Frage be- 
deutsam, ob die aus kurzen, aber dickeren Stengelteilen gewonnenen PreB- 
säfte sich hinsichtlich ihrer Amino-N-Werte von den Extrakten aus ge- 
wichtsgleichen längeren aber dünneren Achsenpartien unterscheiden. 
Tatsächlich scheinen in dieser Beziehung dickere Zweige bevorzugt zu 
sein, wahrscheinlich ebenfalls aus dem Grunde, weil bei den oberflächen- 
reicheren dünnen Stengelteilen die abgestorbenen Zellelemente einen 
relativ beträchtlichen Bruchteil des Gesamtgewichtes ausmachen. 

3. Die größte Variabilität trat bei jenen Bestimmungen zutage, welche 
mit den geringsten Mengen des Ausgangsmaterials angestellt wurden. 
Hier näherte sich der mittlere Wert der Bestimmungen schon stark dem 
jener Reaktionen, die mit reinem Wasser ausgeführt wurden. Da es aber 
zur Prüfung der Frage der Stauung von Stoffwechselprodukten oberhalb 
der Pfropfstellen erwünscht schien, von möglichst kurzen Querzonen des 
Stengels auszugehen, wurden die weiteren Versuche mit der Mikroappa- 
ratur vorgenommen, welche noch die Analyse von N-Mengen ermöglicht, 
welche weit unter der Erfassungsgrenze des Makroapparates liegen. Auch 
die Art der Versuchsanordnung wurde hier den veränderten Dimensionen 
der Apparatur angepaßt. Dem Ausgangsmaterial wurden nur 5 ccm 
destilliertes Wasser zugesetzt und die Bestimmungen mit 2 ccm des er- 
zielten Preßsaftes ausgeführt. Die in der Tabelle 22 angeführten Werte 
geben die Anzahl von Kubikzentimetern Amino-N an, welche sich aus 
5ccm der Ausgangsflüssigkeit bei normalem Druck und normaler Tem- 
peratur errechnen: 

Was das zu den Versuchen verwendete Ausgangsmaterial anlangt, so 
wurden nicht nur Preßsäfte aus normalen Pflanzen, sondern auch solche 
aus Pfropfreisern von Lyc. barbarum zu den Versuchen herangezogen. 

Das Pfropfreis, aus welchem die ani 23. X. analysierten Preßsäfte ge- 
wonnen wurden, war seit 27. VI. durch Pfropfung mit einer Unterlage 
von N. Tabacum verbunden (Nr. 15). Das Reis war mit der Unterlage 
sehr gut verwachsen, bis zur Pfropfstelle herab beblättert und wies eine 
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Tabelle 22. 
Lange Ns 
Datum g a 0 D. (mm) Beschreibung (0P, 760 mm) 
in cem 
21.X. | :} 2,9 4,6 —4,8 | basaler Teil eines Zweiges (Nr. 1) | 0,1077 
21.X. | :}, 3,0 4,6 acropetal an 1 anschlieBendes | 0,2801 
Stengelstück (Nr. 2) 
21. X. 1 6,1 4,3—4,1 | acropetal an (Nr. 2) anschließen- | 0,4488 
des Stengelstück (Nr. 3) 
22.X. | 1} 3,4 4 anderer Zweig als 1—3 (Nr. 4) | 0,1937 
22. X. 2 45 2,8—0,8 junger, im oberen Teil griiner, 1,141 
krautiger Trieb (Nr. 5) 
22. X. 2 u — Blätter zu (5) 0,925 
ye 1}, 3,9 4,3 entblätterter, verholzter Zweig | 0,3659 
22. X. 2 — u Blätter von Nic. Tabacum 0,3659 
23.X.| 1, |5,8 dav. | 4,2—3,2 | basaler Teil (Zone 1) des Pfropf- | 0,2559 
2,8 Vwz.! reises Nr. 15 
23. X. | 1}, 7 3,0—2,7 | Zone 2 des Pfropfreises Nr. 15 | 0,21325 
23. X. 1), | 10,5 2,3—1,9 | Zone 3 des Pfropfreises Nr. 15 | 0,1066 
LAB... 1 4 8 basaler Teil (Zone 1) des Pfropf- | 0,44026 
| reises Nr. 14 
ENT T0 5,8—5,3 | Zone 2 des Pfropfreises Nr. 14 | 0,28617 
cm à | af TON 4 à » 14 | 0,26414 
ee 6,0 4,6—4,3 mo é » 14 | 0,3567 
1. XI. 1 6,5 4,3—4,0 és: à ps WM 0,22294 
GET 2 12,8 3 Normalpfl. „A“ von Lyc. barb. 0,3495 
“ar 2 6,5 5,0—4,0 Zone 1 des Pfropfreises „C“ 0,24027 
4. XI| 1 7 4 ST 5 Pr 0,24027 
4XL| 1 yim 4 Se > > 0,4587 
6.XL| 25 — _ Nic. Tab. Blätter 0,5199 
5.XL| — — _ hälftige Mischung aus Nic. Tab.| 0,43327 
Bl. und „A“ 
LEE — _ _— hälftige Mischung aus Nic. Tab.| 0,2683 
Blättern und ,,C 1“ 
5.XL| — -~ — halftige Mischung aus Nic. Tab.| 0,3909 
Blattern und ,,C 2“ 
6.31) — — — hälftige Mischung aus Nic. Tab. | 0,4983 














Blättern und „C 3“ 





Länge von 56 cm bei einem Stengeldurchmesser von 4—1 mm auf. Am 
1. XI. wurde zu den Bestimmungen die kräftigste der seit 27. VI. be- 
stehenden Pfropfungen von Lyc. barbarum auf N. Tabacum (Nr. 14) 
herangezogen. In einer Entfernung von 80 cm vom Boden trug die üppig 
entwickelte Tabakunterlage ein Reis von einer Länge von 2,55 m, welches 
sieben beblätterte blütentragende Seitenzweige von einer durchschnitt- 


1 Vwz. = Verwachsungszone. 
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lichen Lange von etwa 40 cm aufwies. Der basale Teil der Hauptachse 
selbst war 65 cm von der Pfropfstelle aufwärts unbeblättert Der Durch- 
messer des etwas abgeplatteten Reises an der Verwachsungsstelle betrug 
8 bzw 5,3 mm (vgl Abb. 4). 

Die Versuchspflanzen „A“ und ,,C“‘ endlich, aus welchen die zu den 
Bestimmungen vom 5. XI. verwendeten Extrakte hergestellt wurden, 
sind schon auf S. 576 näher beschrieben, denn diese beiden Pflanzen wur- 
den auch zu den Versuchen der Tabelle 20 herangezogen. 

Versuchsergebnisse. Was zunächst die allgemeine Kennzeichnung der 
erhaltenen N-Werte anlangt, so wurden diese bedeutend niederer be- 
funden als bei den mit der Makroapparatur angestellten Bestimmungen. 
Das arithmetische Mittel aus allen Bestimmungen, bei welchen Extrakte 
aus 1 g Stengelmaterial Verwendung fanden, betrug beim vorliegenden 
Versuch 0,33078 com gegenüber dem Wert 0,98115, der aus den Angaben 
der Tabelle 21 errechnet worden war. Für Extrakte, welche aus !/,g 
Ausgangsmaterial hergestellt wurden, ergeben sich die entsprechenden 
Werte 0,2146 und 0,5836 (ccm). Diese Verschiedenheit der Ergebnisse 
beider Bestimmungsmethoden beruht einerseits wohl auf der geringen 
Eignung der Makroapparatur zur Erfassung solch kleiner Mengen von 
Aminosäuren, andererseits aber auch auf dem Rückgang der Aminosäure- 
mengen in vorgerückter Jahreszeit und bei trüber Witterung. 

Was nun den Vergleich der erzielten N-Werte bei normalen Pflanzen 
und Pfropfreisern von Lyc. barbarum anlangt, so geht aus dem Ergebnis 
der Bestimmungen mit großer Deutlichkeit hervor, daß der Aminosäure- 
gehalt der Pfröpflinge wenigstens bei der hier untersuchten Pfropfkombi- 
nation dem der normalen Pflanzen durchaus nicht überlegen ist. Im 
Gegenteil, das arithmetische Mittel aus den acht Bestimmungen, bei 
welchen je 1 g Ausgangsmaterial aus den Pfropfreisern verwendet wurde, 
beträgt 0,3137 (ccm), steht also dem oben angegebenen Mittelwert von 
0,33078 (ccm), bei dem auch die Ergebnisse mit Preßsäften normaler 
Pflanzen mit berücksichtigt sind, nach. 

Die Untersuchung der Preßsäfte aus den verschiedenen Zonen der 
Pfropfreiser ließ erkennen, daß bei zwei von diesen eine Zunahme der 
N-Werte in basipetaler Richtung festzustellen war, so daß die basale Zone 
den jeweils beträchtlichsten Gehalt an Aminosäuren aufwies. Dieses Er- 
gebnis deutet auf eine Stauung von Stoffwechselprodukten oberhalb der 
Verwachsungsstelle hin. Allerdings ist diese Stauung wenigstens bei der 
von uns untersuchten Pfropfkombination nicht sehr erheblich und tritt 
auch nicht bei allen Exemplaren in Erscheinung. Beblätterung und 
Blattinsertion, Jahreszeit, Beleuchtung und Düngung dürften das je- 
weilige Ausmaß einer derartigen Stauung beeinflussen. 

Daß der von Kostorr festgestellte Unterschied des Präcipitations- 
vermögers normaler und gepfropfter Exemplare einer Art sich durch die 
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in unseren Versuchsergebnissen zum Ausdruck gelangende Stauung von 
Stoffwechselprodukten erklären lieBe, ist wenig wahrscheinlich. Denn 
eine solche Stauung macht sich nach unseren Befunden nur innerhalb 
einer sehr begrenzten Stengelzone bemerkbar und muBte bei Versuchen 
verwischt werden, bei welchen die ganzen Reiser oder doch größere An- 
teile dieser verwendet wurden. Ob allerdings eine derartige Stauung 
unter optimalen Beleuchtungs- und Temperaturreaktionen größere Aus- 
maße erzielen kann, mußerst durch weitere Versuche sichergestellt werden. 

Besonders bemerkenswert sind die Ergebnisse jener Bestimmungen, 
bei welchen Mischungen aus Preßsäften von Pfropfreisern von Lyc. bar- 
barum und normalen Pflanzen von N. Tabacum einer Analyse unterzogen 
wurden. In der mehrfach erwähnten Arbeit Kostorrs wird die Ansicht 
vertreten, daß der große Gehalt der Pfropfreiser an Aminosäuren auf eine 
dauernde Destruktion von Eiweißstoffen in vivo hindeute, welche durch 
den fortwährenden Austausch von Antigenen und Antikörpern zwischen 
Unterlage und Reis hervorgerufen werde. In Mischungen aus Gewebe- 
säften von Reisern der Art a und normalen Pflanzen der in die Pfropf- 
symbiose einbezogenen Art b wurde aber von Kostorr noch außerdem 
eine Aufspaltung der Eiweißbestandteile in vitro, wohl verursacht durch 
die Einwirkung von „Lysinen‘‘ der Art a auf Proteine der Art b, fest- 
gestellt. Unsere Versuche vom 5. 11. vermögen keine der beiden von Ko- 
STOFF vertretenen Anschauungen zu stützen. Denn der durch die 
VAN SLYKE-Bestimmungen ermittelte Wert des Aminosäuregehaltes der 
Mischungen entspricht mit aller wünschenswerten Annäherung jenem 
Wert, welcher sich auf rechnerischem Wege durch Summierung der N- 
Ziffern der beiden Komponenten ergibt. Daraus läßt sich schließen, daß 
sich in den Mischungen in vitro keine bemerkenswerten eiweißdissimila- 
torischen Prozesse mehr vollzogen. Da außerdem bei diesem Versuch der 
Preßsaft aus den Reisern an sich nicht durch besonders hohen Amino- 
säuregehalt ausgezeichnet war, ergaben sich auch keine Anhaltspunkte 
für die Annahme einer durch den Pfropfpartner veranlaßten Eiweiß- 
dissimilation in vivo. 

Die Ergebnisse unserer Versuche lassen sich dahin zusammenfassen, 
daß sich auch mittels chemischer Prüfungsmethoden die Bildung oder An- 
reicherung von Antikörpern in den Reisern heteroplastischer Pfropfungen 
nicht nachweisen ließ. Freilich stellen die wenigen hier mitgeteilten Be- 
stimmungen, zu welchen zudem nur Reiser einer Pfropfkombination 
herangezogen werden konnten, nur Stichproben dar, die einer Ergänzung 
durch weitere Versuche bedürfen. 

Versuchen wir die Gesamtheit der von uns erzielten Ergebnisse unter 
einheitlichem Gesichtspunkte zu erfassen, so soll vor allem festgestellt 
werden, daß keines der gewonnenen Ergebnisse aus dem Rahmen unserer 
Vorstellungen vom normalen Stoffwechselgeschehen hinausfällt und zur 
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Annahme spezifischer Pracipitine oder Lysine zwingt. Nach dem Ausfall 
unserer Versuche ist anzunehmen, daB der Stoffumsatz in den Partnern 
heroplastischer Pfropfungen ein Problem der Stoffwechselphysiologie, 
nicht der Immunitätslehre darstellt. 

Was die Bewertung der Methoden im einzelnen anlangt, so ist die 
Methode der Präcipitation in der von Kostorr angegebenen Form fiir die 
Gewinnung sicherer Ergebnisse durchaus ungeeignet. Nach dem Ergeb- 
nis unserer Versuche über Normalpräcipitation und nach dem Ausfall der 
Pfropfexperimente sind die durch Verschiedenheiten des Ausgangs- 
materials bedingten Schwankungen der Ergebnisse zu groB, unsere Kennt- 
nisse über die Bedingungen der Präcipitation aber zu gering, um vorläufig 
von einer ausgedehnteren Anwendung dieser Methode Erfolge für die 
Forschung erhoffen zu können. 

Die von uns angewandte Methode der Beobachtung des Wachstums 
von Pollenschläuchen in den auf ihre Wirksamkeit zu prüfenden Lö- 
sungen empfiehlt sich durch ihre leichte Ausführbarkeit, muß aber ihre 
Eignung zur Prüfung artspezifischer Reiz- und Giftstoffe erst erweisen. 

Die Anwendung chemischer Untersuchungsmethoden erscheint zur 
weiteren Verfolgung der hier angeschnittenen Probleme am meisten ge- 
eignet. Freilich wird auf dem Gebiet der Pfropfsymbiose von einem Ver- 
such zum Nachweis von Antikörpern wenig Erfolg zu erwarten sein. Wohl 
aber soll in der kommenden Vegetationsperiode von mir an Hand von 
Reihenversuchen mit homoplastischen und heteroplastischen Pfropf- 
kombinationen geprüft werden, ob eine Stauung N-haltiger und N-freier 
Assimilationsprodukte über der Pfropfstelle stattfindet, und ob sich hier- 
bei Unterschiede zwischen artgleichen und artverschiedenen Pfropfpart- 
nern nachweisen lassen. Hierbei wird auch von der Bestimmungsmethode 
der Aminosäuren nach vAN SLYKE weiterhin Gebrauch gemacht werden. 


Zusammenfassung. 

1. Die Stärke der Präcipitation von Preßsäften normaler Pflanzen 
erweist sich als weitgehend abhängig von der Fällungslabilität und dem 
Eiweißgehalt dieser Preßsäfte. 

2. Daneben wird die Fällung auch durch Faktoren beeinflußt (z. B. 
Stengelumfang des Ausgangsmaterials), welche derzeit einer Analyse 
noch nicht zugänglich sind. 

3. Die Präcipitation von Preßsäften aus verschiedenen Teilen einer 
bestimmten Pflanzenart mit Extrakt aus Versuchsmaterial einer anderen 
Pflanzenart weist derartig große Unterschiede auf, daß die Normalprä- 
cipitation als Bezugsgröße zur Abschätzung der „Immunreaktion“ (nach 
KosTorF) ungeeignet erscheint. 

4. Mit zahlreichen Exemplaren zweier Pfropfkombinationen, deren 
erste aus Partnern der beiden Arten N.rustica und Sol. tuberosum bestand, 
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wahrend es sich bei der zweiten um eine Pfropfung von Lyc. barbarum auf 
N. Tabacum handelte, wurden Versuche zum Nachweis ,,erworbener Prä- 
cipitine“ in den Reisern angestellt. 

5. Hierbei ergab sich die Notwendigkeit, zur Gewinnung vergleich- 
barer Extrakte Preßsäfte nicht aus ganzen Pflanzen, sondern aus eng be- 
grenzten Stengelzonen herzustellen. 

6. In einigen Fällen konnte in Übereinstimmung mit Kostorr fest- 
gestellt werden, daß der Preßsaft aus Reisern, und zwar meist aus den 
unmittelbar über der Verwachsungszone gelegenen Pflanzenteilen, ein 
hohes Präcipitationsvermögen aufwies. 

7. Ausgedehnte Versuche zum Nächweis der Spezifität dieser Reak- 
tion lieferten ein negatives Ergebnis. 

8. Auch die Prüfung der Wirksamkeit von Extrakten aus Reisern 
einer Art auf das Wachstum von Pollenschläuchen jener Art, die in 
Pfropfsymbiose mit jenen Reisern gestanden hatte, ergab keine Anhalts- 
punkte für die Annahme der Existenz spezifischer toxischer Stoffe in den 
Reisern. 

9. Unter Berücksichtigung von 2, 7 und 8 muß daher wenigstens für 
die hier untersuchten Pfropfkombinationen die Theorie einer allmäh- 
lichen Immunisierung des Reises durch die Unterlage abgelehnt werden. 

10. Für die weitere Verfolgung dieser Frage erscheint die hier an- 
gewandte Methode der Präcipitation wegen ihrer großen Fehlerquellen 
ungeeignet. 

11. Die Bestimmung des Aminosäuregehaltes bei einigen Pfropf- 
reisern von Lyc. barbarum auf N. Tabacum ergab keine Anhaltspunkte 
für die Annahme einer starken Eiweißdissimilation in den Reisern hetero- 
plastischer Pfropfungen, und zwar weder in vivo noch in vitro. 
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ZUR KENNTNIS DER KLINOSTATENWIRKUNG. 
IL EINFLUSS DER ROTATIONSGESCHWINDIGKEIT AUF DIE GRÖSSE 
DER GEOTROPISCHEN KRÜMMUNGEN DER KEIMWURZELN VON 
LUPINUS ALBUS. 


Von 
Jou. TALTs. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Mai 1932.) 


Einleitung. 

Der äußere Verlauf der geotropischen Krümmungen ist sowohl bei 
horizontal gelegenen wie auch bei nach der Reizung einer gleichmäßigen 
Rotation unterworfenen Wurzeln zur Genüge bekannt. Bei der Unter- 
suchung grundlegender quantitativer Beziehungen zwischen Reizgröße 
und Reaktion hat man sich aber vorzugsweise nur auf Minimalreaktionen 
beschränkt (vgl. Frrrma 1905, RUTTEN-PEKELHARING 1910 usw.); 
denn die quantitativen Gesetzmäßigkeiten werden um so komplizierter, 
je stärkere Reaktionen man berücksichtigt. Einige (MAıLLerer 1910, 
1912, TRÖNDLE 1913, Arısz 1915, LUNDEGARDH 1918, OvERBECK 1926 
und andere) haben auch das Fortschreiten der Krümmungen verfolgt. 
Dabei hat LUNDEGARDH gefunden, daß Reaktionsmaximum und Reak- 
tionsgeschwindigkeit der Reizmenge proportional seien. Die Deutung 
der LunpgGARDHschen Versuche wird aber dadurch erschwert, daß 
weder das Auftreten des Reaktionsmaximums, noch die konstante Reak- 
tionsgeschwindigkeit (eumotorische Phase) in irgendeiner Beziehung zu 
der Reizmenge stehen und auch sonst keine Konstanz in ihrem Auf- 
treten aufweisen (vgl. hierzu die Kritik von Jost 1927). 

Anderseits ist es bekannt, daß die Größe der Endreaktion und die Ge- 
schwindigkeit ihres Auftretens nicht nur von der Reizmenge, sondern 
auch von verschiedenen Begleitumständen abhängig sind. Bei sonst 
konstanten Außenbedingungen ist besonders an die Lage der suszeptions- 
fähigen Organteile zu denken. So kommt z. B. die Wurzelspitze bei der 
Krümmung in eine neue Reizlage, wodurch die Größe und Richtung des 
auf die Wurzelspitze einwirkenden Reizes verändert wird. Eine jede 
Änderung der Reizlage bringt somit auch Änderungen in einer Reizreak- 
tionskette mit und kann sogar zum Ausgangspunkt neuer Reizvorgänge 
(tonische Wirkungen, autotrope Vorgänge bzw. Gegenreaktionen, 
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Nutationen usw.) werden. Beobachtungen über solche Vorgänge sind in 
der Literatur genügend zu finden. Es sei hier nur auf die Rotations- 
krümmungen von ZIMMERMANN (1927b) hingewiesen, wo durch be- 
ständige Lagenänderung bei der Rotation eine tonische Wirkung aus- 
gelöst wird. — Durch Einschalten verschiedener sekundärer Reizwir- 
kungen kann auch die primäre Reaktion stark beeinflußt werden, so daß 
zwischen Reizmenge und Reaktion keine einfache Proportionalität mehr 
festzustellen ist. 

Der Einfluß der Rotation auf die Reizvorgänge ist bisher nur wenig 
untersucht worden. Außer der genannten Arbeit von ZIMMERMANN 
liegen Versuche nur über geonegative Organe vor. So hat PRINGSHEIM 
(1909) gefunden, daß eine allseitige Vorbelichtung die folgenden ein- 
seitigen Lichtreize beschleunigt. KONINGSBERGER (1922) konnte bei 
kurzer Vorrotation eine Steigerung des Wachstums nach einer anfäng- 
lichen Hemmung feststellen. Bei längerer Rotation blieb die anfängliche 
Hemmung aus, während Rotation an der horizontalen Klinostatenachse 
allein überhaupt zu keinen erkennbaren Wachstumsänderungen führte. 
— Der Einfluß der Rotation auf einen folgenden einseitigen geotropischen 
Reiz ist von STOPPEL (1923) untersucht worden. Es stellte sich heraus, daß 
eine länger als 5 Min. dauernde Vorrotation den einseitigen geotropischen 
Reiz verstärkt. Die verstärkende Wirkung war auch dann noch bemerk- 
bar, wenn die Reizung erst nach mehreren Stunden nach der Rotation 
folgte. Ferner ist nach STOPPEL noch ein Unterschied in der Krüm- 
mungsform zu beobachten. Während die nicht rotierten Koleoptilen eine 
typische Spitzenkrümmung zeigten, setzte die Krümmung bei den vor- 
rotierten Koleoptilen zunächst an der Spitze ein, ging aber viel schneller 
auf die Basis über, während die Spitze sich wieder gerade streckte. 

Man sieht aus dieser kurzen Literaturübersicht, daß Rotation nicht 
ohne Einfluß auf verschiedene Reizvorgänge ist. Freilich gilt das in erster 
Linie für eine Vorrotation. Daß aber auch eine der Reizung nachfolgende 
Rotation fördernd auf den vorangegangenen geotropischen Reiz wirken 
kann, zeigen die Versuche von ZIELINSKI (1909). 

Nach den bisherigen Literaturangaben wird die Empfindlichkeit der 
Versuchspflanze schon einfach durch Rotation gesteigert. Da die Wur- 
zelspitzen während der Krümmung auf dem Klinostaten außerdem noch 
einer beständigen Lagenänderung unterworfen sind, so war eine Ände- 
rung der Krümmungsgröße schon vorauszusetzen. Es war deshalb nicht 
ohne Interesse nachzuprüfen, ob auch verschiedene Rotationsgeschwin- 
digkeiten auf die Ausbildung der Krümmungen einwirken, zumal die 
Rotationsgeschwindigkeit einen großen Einfluß auf den Prozentsatz der 
geotropisch gekrümniten Wurzeln hat (TaLrs 1932). 


39* 
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Methodisches. 


Sämtliche Versuche wurden mit Keimwurzeln von Lupinus albue (bezogen 
von Haage & Schmidt, Erfurt) ausgeführt. Das Auskeimen und Montieren ge- 
schah, unter Beriicksichtigung der fiir reizphysiologische Zwecke erforderlichen 
Vorsichtsmaßregeln (siehe LINSBAUER 1924), in früher beschriebener Weise (Tatts 
1932). — Da die Vorrotation die Empfindlichkeit der Wurzeln ändern kann, so 
wurden die Wurzeln nach dem Montieren auf Korkplatten auf 2—3 Stunden in 
Ruhelage gelassen, bevor eine Reizung und gleich darauffolgende Rotation statt- 
fand. Besonders acht wurde darauf gegeben, daB der Gang des Klinostaten 
wahrend langdauernder Rotation gleichmaBig blieb. Beim Aufziehen des Klino- 
staten wurden alle Stöße und Schüttelungen sorgfältigst vermieden. Während der 
Rotation befanden sich die Wurzeln unter einer Glasglocke, welche von der Innen- 
seite mit nassem Filtrierpapier bedeckt wurde. 

Bei den vorliegenden Versuchen wurde nur die Größe der Endreaktion be- 
stimmt. Da die photographischen Aufnahmen zu kostspielig sind, die Messungen 
mit einem Zyklometer aber sehr ungenau waren, und die einfachen Spitzenab- 
lenkungen von der Horizontalen keine vergleichbaren Größen gaben, so wurde 

bei der Bestimmung der Krümmungsgröße 

| eine andere Methode benutzt. Die gekrümm- 
ten Wurzeln wurden so auf ein Millimeter- 

papier gelegt, daß der ungekrümmte Teil 

rn: der unteren Wurzelflanke direkt an eine ge- 
\ rade Linie kam (Abb. 1). Dann wurde die 








Spitzenablenkung von der Horizontalen (a), 
ebenso auch die Spitzenweite (b) von der Ver- 
\ tikalen, welche den Kriimmungsbeginn an 
der unteren Wurzelflanke angibt, in Millimeter 
abgelesen. Da a und b senkrecht zueinander 
stehen und mit dem gekriimmten Teil der 
Wurzel zusammen ein rechtwinkliges Dreieck 
Abb. 1. Messung der Krümmungsgröße. bilden, wo a und b Katheten und der ge- 
Erklärung im Text. krümmte Teil der Wurzel die Hypotenuse 
darstellen, so ist das Verhältnis a :b gleich 
der Tangente des Krümmungswinkels. Aus den trigonometrischen Tabellen läßt 
sich dann die entsprechende Winkelgröße leicht ermitteln. — Treten Überkrüm- 
mungen auf, dann ist die Tangente des Krümmungswinkels als negativ zu be- 
zeichnen, und die erhaltene Winkelgröße von 180° zu subtrahieren. 

Die Genauigkeit dieser Meßmethode hängt von der Länge des gekrümmten 
Wurzelteils ab, denn bei der Benutzung eines Millimeterpapiers können die Ab- 
stände a und b höchstens bis auf 0,5 mm genau abgelesen werden. Bei diesen Ver- 
suchen habe ich nur die ganzen Millimeter abgelesen. Der maximale Ablesungs- 
fehler ist dann + 0,5 mm. Aus diesem Ablesungsfehler läßt sich dann der Fehler 
einer Messung in Winkelgraden berechnen. 

Diese Meßmethode hat folgende Nachteile: 

1. Es wurden die Winkelmessungen nicht in Bezug auf die Mittellinie, sondern 
in Bezug auf die untere Flanke bestimmt, infolgedessen die gemessenen Größen 
etwas kleiner als die tatsächlichen sind. Die untere Flanke wurde gewählt, da 
bei dieser der Krümmungsbeginn viel schärfer ausgeprägt und leichter fest- 
zustellen war als bei der oberen Flanke. — Für meine Versuche war das ohne Be- 
deutung, da möglichst gleich lange und gleich dicke Wurzeln verwendet wurden. 
Man kann deshalb annehmen, daß der Fehler bei allen Messungen + gleich war, 
wodurch das Verhältnis zwischen den einzelnen Versuchsreihen nicht geändert 
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wurde. Es handelt sich ja bei meinen Versuchen nicht um absolute Kriimmungs- 
winkel, sondern um Vergleichswerte. 

2. Die Genauigkeit einer Ablesung ist bei der Benutzung eines Millimeter- 
papiers nicht konstant, sondern variiert mit der Kriimmungslage und mit der 
Lange des gekriimmten Teils. Da aber bei den vorliegenden Versuchen nicht der 
Kriimmungsverlauf, sondern nur Endreaktionen beriicksichtigt wurden, so waren 
die Veränderungen in der Genauigkeit einer Ablesung für den Mittelwert ohne Be- 
deutung. AuBerdem sind die Abweichungen zwischen Einzelversuchen mehrmals 
größer als die vom Ablesungsfehler verursachten Ungenauigkeiten. Wird die 
mittlere Variabilität der einzelnen Versuche als mittlerer Fehler nach der Formel 

/ = (f*) 
Bm = ann 
berechnet, so ergibt sich, daß die mittlere Variabilität der Krümmungsgröße 
größer als der mittlere Ablesungsfehler oder etwa ihm gleich ist. Das ist wieder 
ein Beweis dafür, daß die erhaltene Genauigkeit bei den Messungen für unsere 
Zwecke hinreichend ist. 

3. Bei der angewendeten Meßmethode wird die Krümmungsform nicht be- 
rücksichtigt. Die erhaltenen Größen (Zahlen) geben eigentlich nicht die Krüm- 
mungswinkel, welche ja für verschiedene Zonen ganz verschieden sein können 
(TRONDLE 1913), und auch nicht die Summe der Krümmungswinkel einzelner 
Zonen wieder, sondern bezeichnen vielmehr den bei der Krümmung von der 
Wurzelspitze zurückgelegten Weg in Kreisgraden. Infolgedessen werden nicht 
nur durch Geosuszeption verursachte primäre Krümmungen berücksichtigt, son- 
dern auch sekundäre, an weiter wachsenden Wurzelspitzen auftretende Krüm- 
mungen mitgezählt. Für meine Versuche war es von keinerlei Wichtigkeit, ob die 
Änderungen nur an primären Krümmungen auftreten oder sich auch sekundär 
an weiter wachsenden Zonen abspielen. Die Aufgabe vorliegender Versuche war 
nur, die Gesamtsumme der Endreaktionen festzustellen. 

Obwohl die angewendete Meßmethode einige Nachteile aufweist, ist sie doch 
bei gewissen Versuchen ihrer Billigkeit und Einfachheit wegen vorzuziehen. 
Diese Methode gestattet, in beschränktem Zeitraum eine große Menge Messungen 
mit genügender Genauigkeit durchzuführen und ist deshalb bei Massenversuchen 
von Wichtigkeit. Die Zeichnungsmethode ist jedenfalls genauer, nimmt aber viel 
mehr Zeit in Anspruch. Bei den Versuchen aber, wo das Versuchsmaterial ziem- 
lich große Variabilität in der Reaktionsgröße bzw. -form zeigt, ist meiner An- 
sicht nach nicht soviel Gewicht auf die Genauigkeit der Einzelmessungen wie auf 
die Menge der untersuchten Objekte zu legen. 

Um eine gewisse Übersicht über die Beziehungen zwischen Wachstum und 
Krümmungsgröße zu erhalten, wurde auch die Länge des gekrümmten Wurzel- 
teils — weiterhin einfach als „Zuwachs“ bezeichnet — vom Krümmungsbeginn 
bis zur Spitze gemessen. Da die Krümmungen immer in einer und derselben Zone, 
in der sogenannten Wachstumszone, auftraten, wie ich mich bei den mit Tusche 
oder Haarmarken versehenen Wurzeln oft überzeugen konnte, so konnte die 
Länge des gekrümmten Wurzelteils als ein für meine Zwecke hinreichender Ver- 
gleichswert für den Zuwachs gelten. 


Die Versuche. 

Es wurden dieselben Rotationsgeschwindigkeiten untersucht wie bei 
der Bestimmung der Krümmungsprozente (Tatts 1932). Die Rotations- 
dauer betrug meistens 6 Stunden. Während dieser Zeit sind die Krüm- 
mungen bei Zimmertemperatur schon soweit ausgebildet und durch 
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Wachstum fixiert, daß die Krümmungsgröße sich nicht mehr wesentlich 
ändert (vgl. OverBEck 1926). Jedenfalls können kleinere Änderungen 
an den primären geotropischen Krümmungen auch später eintreten. 
Diese haben aber nichts Gemeinsames mit den primären Reizkrüm- 
mungen, sondern treten hauptsächlich infolge des Wurzelwachstums auf. 
Außerdem ist der Verlauf solcher sekundärer Änderungen ein sehr lang- 
samer, und sie sind im allgemeinen recht unbedeutend. 

Die endgültige Krümmungsgröße wird oft, besonders bei den größe- 
ren Rotationsgeschwindigkeiten, schon früher erhalten; doch lassen sich 
die Messungen nicht beliebig früh ausführen, denn die Krümmungen sind 
durch Wachstum noch nicht fixiert. Auch hängt die Genauigkeit einer 
Messung von der Länge des gekrümmten Wurzelteils ab. 

Obwohl die Genauigkeit einer Messung mit dem Zuwachs steigt, kann 
die Versuchszeit doch nicht sehr viel über 6 Stunden verlängert werden. 
Abgesehen von dem Ausgleich der Krümmungen durch Wachstum oder 
durch autotropische Gegenreaktionen, welche bei den kleineren Rota- 
tionsgeschwindigkeiten schon ziemlich früh auftreten (vgl. Tazrs 1932) 
und die primäre Reaktionsgröße beeinflussen, zeigen die weiterwachsen- 
den Wurzelspitzen nach längerer Rotation oft eine deutlich erkennbare 
sekundäre Krümmung. Bei größeren Rotationsgeschwindigkeiten führen 
solche sekundäre Krümmungen oft zu Überkrümmungen, bei kleineren 
Rotationsgeschwindigkeiten zur Geradestreckung der Wurzelspitze. Da 
bei der verwendeten Messungsmethode eigentlich nicht der Krümmungs- 
winkel, sondern der von der Wurzelspitze zurückgelegte Weg in Graden 
eines Kreises, welcher den Mittelpunkt am Krümmungsbeginn der un- 
teren Wurzelflanke hat, gemessen wird, so werden die Ergebnisse für 
primäre Krümmungsgrößen durch sekundär an der Wurzelspitze auf- 
tretende Krümmungen stark beeinflußt. — Die Versuchszeit kann nur 
dann beträchtlich verlängert werden, wenn die Temperatur des Versuchs- 
raumes niedriger ist, denn bei niedrigerer Temperatur ist der Zuwachs 
und infolgedessen auch das- Auftreten der Sekundärkrümmungen ge- 
hemmt. 

In der vorliegenden Arbeit wird nur eine charakteristische Versuchs- 
reihe für jede Rotationsgeschwindigkeit wiedergegeben. Das Veröffent- 
lichen des ganzen Tatsachenmaterials würde die Arbeit zu umfangreich 
machen, aber nur wenig Neues hinzubringen. Die Mittelwerte allein 
geben aber keine hinreichend klare Übersicht über die Versuche. Die 
Mittelwerte der angeführten Versuchsreihen weichen von den Mittel- 
werten aller durchgeführten Versuche wohl etwas ab, die Abweichungen 
sind aber unbedeutend und verändern das allgemeine Bild nicht. Es 
werden deshalb späterhin nur die Mittelwerte aus den angeführten Ver- 
suchsreihen betrachtet. Die in den Tabellen gegebenen Mittelwerte sind 
mittlere Krümmungsgrößen für alle angeführten Wurzeln. Die Krüm- 
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mungsgröße der nicht gekrümmten Wurzeln ist gleich 0 gesetzt. Be- 
rechnet man die Krümmungsgrößen nur für gekrümmte Wurzeln, so 
werden die Unterschiede zwischen verschieden lang gereizten Wurzeln 
kleiner, das allgemeine Bild wird aber dadurch nicht wesentlich ver- 
ändert. — Der Mittelwert des maximalen Ablesungsfehlers wurde nur 
für gekrümmte Wurzeln berechnet. 

Tabelle 1. Krümmungsgröße und maximaler Ablesungsfehler bei der 


Rotationsgeschwindigkeit: eine Umdrehung in 30 Sek. Kontrolle nach 8 Stunden, 
Temperatur 22°C. 














Reizdauer 

5 Minuten 10 Minuten 20 Minuten 
81+5 59+7 51+6 
27 +8 27 +8 101 +6 
37 +8 51+6 45 +9 
68+7 45 +7 27 +8 
53 +8 37 +8 81+5 
45+6 31+7 68+7 
72+5 68+7 37+8 
64+8 68+7 45+7 
51+6 81+5 90+5 
90 +5 90 +5 76+8 
56+6 39+6 53+8 
74+5 39 +6 40+5 
45 +6 59 +7 90 +5 
56 +6 45+6 45+6 
31+7 27+8 90 +5 
68+7 5+4 127+8 
90 +5 45+6 34+ 11 
51+6 51+6 90+5 
51+6 72+5 53 +8 
68 +7 81+5 90+5 
51+6 68+7 27+5 
45:7 31+7 72 +5 
31+7 67 +4 82 +4 
0 59 +7 
54,4 + 6,4 51,6 + 6,3 65,5 + 6,5 








Eine Umdrehung in 30 Sek. (Tabelle 1). Da die Temperatur des Ver- 
suchsraumes während dieser Versuchsserie etwas niedriger (22° C) war als 
bei den anderen, so wurde die Versuchszeit etwas verlängert, und die Kon- 
trollmessungen wurden erst nach 8 Stunden vorgenommen. Doch bleibt 
die mittlere Krümmungsgröße derjenigen aus der nächsten Versuchsreihe 
(eine Umdrehung in 1 Min.) erheblich nach. Die Krümmungen zeigen 
eine scharfe Biegungszone (Abb. 2a) Überkrümmungen kommen vor. 








Abb. 2. Beobachtete Kriimmungsfor- 
men: a normale Krümmung mit 
kurzer, scharf abgegrenzter Biegungs- 
zone; b gleichmäßige Überkrüm- 
mung; c gleichsinnige Spitzenkrüm- 
mung; d flache Krümmung, ohne 
deutlich abgegrenzte Biegungszone ; 
e entgegengesetzte Spitzenkrüm- 
mung; f sehr flache Krümmung mit 
fast gerader Unterflanke; g zurück- 
gegangene Krümmungen; ursprüng- 
liche Krümmung durch einen Knick 
gekennzeichnet. 
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Eine Umdrehung in 1 Min. (Tabelle 2). 
Wie aus den angeführten Zahlen zu sehen 
ist, bewirkt die Zunahme der Reizmenge 
auch eine Zunahme der Reaktionsgröße. 
So ist die mittlere Krümmungsgröße bei 
Tabelle 2. Krümmungsgröße und maximaler 
Ablesungsfehler bei der Rotationsgeschwindig- 

keit: eine Umdrehung in 1 Min. 
Kontrolle nach 6 Stunden, Temperatur 26° C. 














Reizdauer 
5 Minuten | 10 Minuten | 15 Minuten | 20 Minuten 
45 +6 108 +5 60+5 81+5 
72+5 81+5 90 + 4 59 +7 
112+7 64 +5 99 + 4 108 +5 
6+4 82+4 116+8 104 +4 
27+5 180 +8 121+7 90 +4 
90+5 101+6 67+5 90 + 4 
72+5 90 + 4 143+8 116+8 
49+5 74+5 98 +4 101 +6 
9+5 82 +4 106 +5 127 +8 
135+9 90 +4 106 +5 146 + 10 
90 +4 166 + 9 67 +5 90 + 5 
72+5 45+7 135+9 99+5 
45+6 74+5 98 + 4 81+5 
51+6 18+6 99 +5 108 +5 
59+7 60 +5 83 +4 135 +9 
56+4 81+5 146 + 11 129 +6 
74+5 112+7 116 +8 82 +4 
72+5 98 +4 98 + 4 108 +3 
98 +4 
82 +4 
70,3+5,3| 89,2 + 5,4 |102,7+5,8 | 103,0 + 5,7 











den 5 Min. gereizten Wurzeln etwa 70°, 
bei den 15 Min. gereizten Wurzeln aber 
schon etwa 103°. Es läBt sich aber kein 
zahlenmäßiges Verhältnis zwischen Reiz- 
menge und Reaktionsgröße weder bei die- 
ser noch bei anderen Versuchsreihen auf- 
finden. — Die Krümmungen haben eine 
kurze und scharfe Biegungszone. Über- 
krümmungen finden sich besonders bei 
den länger gereizten Wurzeln sehr oft ; mei- 
stens kommen sie durch fast gleichmäßige 
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Biegung der ganzen Wurzelspitze, seltener durch das Auftreten der den 
primären Kriimmungen gleichsinnigen sekundären Kriimmungen an der 
Wurzelspitze zustande (Abb. 2b, c). Besonders oft kommen solche gleich- 
sinnige oder fast gleichsinnige sekundäre Kriimmungen bei den längere 
Zeit (10 Stunden und mebr) rotierten Wurzeln vor. 
Eine Umdrehung in 1,5 Min. (Tabelle 3). Es wurde nur 5 Min. und 
20 Min. gereizt. Beide zeigen eine starke Abnahme der Kriimmungs- 
größe im Vergleich zu den entsprechend lang P 
gereizten Wurzeln in der vorigen Versuchs. Tebelle 3. Krümmungs- 
à ; ; : 3 größe und maximaler Ab- 
reihe. Bei den 5 Min. gereizten Wurzeln ist jesungsfehler bei der Ro- 
die Biegungszone oft undeutlich abgegrenzt, tationsgeschwindigkeit: 
und die Krümmungen sind flach. Bei den ng Sy) rs 
. 2 © £ 4 ontro naen, 
20 Min. gereizten Wurzeln ist die Biegungs- rw À #28 Le 
zone sehr scharf abgegrenzt. Überkrümmun- 














gen und sekundär gekrümmte Wurzelspitzen u 
kommen vor. 5 Minuten 20 Minuten 
Eine Umdrehung in 5 Min. (Tabelle 4). 72 +10 90 +6 
Biegungszone im allgemeinen scharf abge- 9+6 64+8 
grenzt, nur bei den 5 Min. gereizten Wurzeln 37 +8 16 +8 
r = 37+8 76+8 
etwasundeutlich. Überkrümmungen kommen Wit 56411 
bei den 15 und 20 Min. gereizten Wurzeln oft 34211 45414 
vor, scharf abgegrenzte sekundäre Kriimmun- 3748 1648 
gen an den Wurzelspitzen aber seltener. Die 34411 1648 
Krümmungsgröße nimmt mit der Verlänge- 27+8 76+8 
rung der Reizdauer anfangs stärker, später 45+9 108 + 10 
weniger zu: steigt also nach einer logarithmi- 2748 64+8 
schen Kurve. Der Zuwachs wird durch die 56+11 90 +6 
Reizdauer scheinbar nicht beeinfluBt. 34210 53 +8 
Eine Umdrehung in 10 Min. (Tabelle 5). poe pee 
Auch bei dieser Versuchsreihe nimmt die Po 9 90 ’ 5 
Krümmungsgröße mit der Reizdauer zu, doch 1648 1648 
ist die Zunahme nicht so stark wie bei der 9045 90 +6 
Rotationsgeschwindigkeit von einer Umdre- 0 5348 
hung in 5 Min. Die Kriimmungen sind im 36,2 + 8,5 73,8 + 8,0 





allgemeinen flacher, Uberkriimmungen kom- 
men seltener und nur bei den längere Zeit gereizten Wurzeln vor. 

Die mit dieser, ebenso auch die mit der folgenden (eine Umdrehung 
in 15 Min.) Rotationsgeschwindigkeit ausgefiihrten Versuchsreihen zeigen 
oft starke Abweichungen voneinander. So gaben einige Versuche fiir 
15 Min. gereizte Wurzeln eine ebenso große mittlere KriimmungsgréBe 
wie für 10 Min. gereizte. Bei den anderen Versuchen war der Unterschied 
dagegen sehr groß. Ziemlich große Schwankungen zeigten auch die mitt- 
leren Krümmungsgrößen der 30 Min. gereizten Wurzeln. Worauf 
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Tabelle 4. Krümmungsgröße und maximaler Ablesungsfehler bei der 


Rotationsgeschwindigkeit: eine Umdrehung in 5 Min. Kontrolle nach 
6Stunden, Temperatur 28° C. 














Reizdauer 
5 Minuten 10 Minuten 15 Minuten 20 Minuten 
21 +4 14 +4 30+5 112 +7 
18 +6 13 +3 40+5 99+5 
13+3 27+5 90 +4 90 +4 
14+4 72+5 56+6 50+5 
27+5 37+8 23+5 45+5 
45+4 39+6 69+5 40+5 
39 +6 56+6 98 +4 72+5 
10+3 27+5 67+5 82 +4 
7+4 90+4 135+9 45+6 
31+7 40+5 79+3 108 +5 
16+5 7245 27+5 82 +4 
27 +4 45 +6 83 +4 127 +8 
27 +4 5+3 59+7 90 + 4 
31+7 72+5 101 +6 98+4 
6+4 81+5 116+8 9+5 
0 81+5 7+4 90+5 
0 14+4 99+5 74+5 
0 68+7 90 +4 143+8 
27+4 
30 +5 
18,5 + 4,7 45,5 + 5,0 70,5 + 5,2 80,9 + 5,2 











solch ein unregelmäßiges Verhalten der Wurzeln gegen verschiedene 
Reizmengen bei dieser Rotationsgeschwindigkeit beruhte, obwohl die 
äußeren Bedingungen möglichst konstant gehalten wurden, konnte ich 
nicht feststellen. Die Mittelwerte der hier angeführten Versuchsreihen 
näherten sich am meisten den Mittelwerten aus allen Versuchen und 
wurden deshalb als Vergleichswerte angenommen. 

Eine Umdrehung in 15 Min. (Tabelle 6). Bei dieser Rotationsge- 
schwindigkeit treten Unregelmäßigkeiten hauptsächlich bei den 15 Min. 
und 20 Min. gereizten Wurzeln auf, sind aber nicht so häufig und umfang- 
reich wie bei der vorigen Versuchsreihe. Die Krümmungen sind im all- 
gemeinen flach (Abb. 2d); die größte beobachtete Krümmung betrug 
etwa 70°. Überkrümmungen kommen auch bei dauernder Rotation nicht 
mehr vor. Ebenso wurden sekundäre Krümmungen an den Wurzelspitzen 
nicht mehr beobachtet. 

Eine Umdrehung in 30 und in 53 Min. (Tabelle 7 und 8). Von diesen 
Rotationsgeschwindigkeiten zeigt nur die erste (eine Umdrehung in 
30 Min.) bei der Verlängerung der Reizdauer eine nennenswerte Zunahme 
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Tabelle 5. Krümmungsgröße und maximaler Ablesungsfehler bei der 
Rotationsgeschwindigkeit: eine Umdrehung in 10 Min. Kontrolle nach 
6 Stunden, Temperatur 26° C. 














Reizdauer 
5 Minuten 10 Minuten 15 Minuten 20 Minuten 30 Minuten 
23+5 16 +6 27 +5 23+5 23 +5 
28+7 39 +6 21+4 116+8 106 +5 
16+6 20+5 39 +6 64 +5 90+4 
21+4 60+5 40 +5 45+5 45 +6 
7+4 45 +6 40 +5 101 +6 56+6 
24+5 4547 51+7 56+6 36+4 
18+6 27+5 27 +5 67+5 39 +6 
24 +6 34 +5 53+5 45 +6 27 +5 
15+5 20+5 81+5 4547 135+7 
12+7 18+4 34+5 30 +5 81+5 
20+5 90 +4 74+6 60+5 101+6 
0 23+5 50+5 90 +4 45 +5 
0 16+5 34 +5 9+6 90+4 
0 22+7 25 +4 51 +6 54 +6 
0 23+5 0 59+7 67+5 
0 0 0 108 +5 72+5 
0 0 0 112+7 135 + 10 
0 0 0 0 104 +4 
0 0 0 0 48+7 
0 0 99 +5 
0 143 +8 
9,9 + 5,4 24,9 + 5,4 31,4 + 5,1 56,9 + 5,8 76,0 + 5,6 














der Krümmungsgröße. Bei der Umlaufszeit von 53 Min. schwankt die 
Krümmungsgröße im Bereich des Ablesungsfehlers. — Die Krümmungen 
sind bei beiden Versuchsreihen flach, bei der Rotationsgeschwindigkeit 
von einer Umdrehung in 53 Min. sogar ôfters sehr flach (Abb. 2d) und 
ohne scharf abgegrenzte Biegungszone. Die höchste Krümmungsgröße 
beträgt hier etwa 35°, im Mittel etwa 10°. 

Schon bei der Umdrehungsgeschwindigkeit von 30 Min. kommen 
wieder sekundäre Kriimmungen an den Wurzelspitzen vor, sind aber im 
allgemeinen klein und spärlich. Bei der Umlaufszeit von 53 Min. ist das 
Auftreten der sekundären Krümmungen an den Wurzelspitzen fast eine 
Regel. Doch sind diese nicht, wie bei den Rotationsgeschwindigkeiten 
von einer Umdrehung in 1—10 Min. den primären Kriimmungen gleich- 
sinnig, sondern ihnen entgegengesetzt gerichtet (Abb. 2e). Die Wurzel- 
spitzen zeigen somit eine Neigung, sich wieder gerade zu strecken. Nach 
längere Zeit dauernder Rotation verschwindet der Kriimmungswinkel 
auch sehr oft gänzlich, da die Wurzelspitze sich in die ursprüngliche 
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Tabelle 6. Krümmungsgröße und maximaler Ablesungsfehler bei der 
Rotationsgeschwindigkeit: eine Umdrehung in 15 Min. Kontrolle nach 
6 Stunden, Temperatur 27° C. 














Reisdauer 
5 Minuten 10 Minuten 15 Minuten 20 Minuten 30 Minuten 
14+4 30+5 5+4 18+6 3445 
16 +5. 16+5 40 +5 30 +5 22+7 
20+5 23+5 98 +4 35 + 5 54+8 
23+5 30+5 27+5 15+4 40+5 
18+6 16+5 40+5 30+5 27+5 
8+5 8+5 32+4 7+4 34+5 
16+5 18 +6 14 +4 27 +5 54 +8 
8+5 64 +8 20+5 21+4 72+5 
20 +5 7+4 11+4 58 + 4 51+7 
7+5 8+5 16+5 35 +5 74 +5 
18 +6 7+5 20+5 23+5 45+5 
0 23 +5 3445 3445 23+5 
0 16+5 23+5 3035 25+3 
0 16+5 57+5 30 +5 5+3 
0 0 24+3 6+4 8+5 
0 0 7+4 35+5 31+7 
0 0 18 +4 54+5 51+7 
0 0 0 39 +6 40 +5 
0 0 0 16+5 31+7 
0 0 0 0 40+5 
0 0 
0 0 
7,6 + 5,1 14,1 + 5,2 24,3 + 4,5 27,1 + 4,8 34,6 + 5,6 














Tabelle 7. Krümmungsgröße und maximaler Ablesungsfehler bei der 
Rotationsgeschwindigkeit: eine Umdrehung in 30 Min. Kontrolle nach 
6 Stunden, Temperatur 23° C. 














Reizdauer 
10 Minuten 15 Minuten 20 Minuten 30 Minuten 

14+9 51+7 27+8 37+8 
9+6 14+9 31+7 37+8 
27+5 22+7 18+6 10+5 
27+8 39+6 31+7 51+7 
22+7 31+7 3447 19+5 
11+7 22+7 37+8 39 +6 
8+5 27 +8 34+5 31+7 
27 +8 16+5 31+7 59+7 
14+9 22+7 27 +5 19+5 
31+7 20+5 31+7 45 +6 
8+5 0 27+8 27+8 
22+7 0 22+7 11+7 

0 0 18+6 9+6 

0 0 8+5 19+5 

0 0 22+7 39+6 

0 0 18+6 0 

0 0 9+6 

0 0 39+6 

0 0 

0 
0 
11,6 + 6,9 14,7 + 6,8 22,1 + 6,5 28,2 + 6,4 
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Tabelle 8. Krümmungsgröße und maximaler Ablesungsfehler bei der 
Rotationsgeschwindigkeit: eine Umdrehung in 53 Min. Kontrolle nach 
6 Stunden, Temperatur 27° C. 














Reizdauer 
5 Minuten 10 Minuten 15 Minuten 20 Minuten 30 Minuten 
16+5 14 +4 6+4 14 +4 10+6 
8+5 7+4 17 +3 5+3 8+5 
22 +3 18 +6 13 +3 18 +4 7+4 
14 +4 14 +4 16+5 14 +4 5+3 
14 +4 7+4 27+5 5+3 5+3 
14 +4 16+5 5+2 6+4 18 +6 
11+7 18 +4 18 +4 14 +4 6+4 
6+4 21+4 14+4 8+5 5+3 
0 11+4 40+5 5+3 8+5 
0 6+4 5+3 14+4 31+7 
0 0 0 6+4 35 +5 
0 0 7+4 8+5 
0 0 0 10+6 5+3 
0 0 0 14+4 6+4 
0 0 0 27+4 23+5 
0 0 0 6+4 6+3 
0 0 0 0 21+4 
0 0 0 0 8+5 
0 0 0 14 +4 
; 0 12 +4 
0 16 +5 
6+4 
9+6 
0 
0 
5,5 + 4,5 7,3+4,3 8,5 + 3,8 8,2+4,0 10,9 + 4,5 














Lage zurückgewendet hat. Die frühere geotropische Kriimmung ist 
dann nur durch einen oft sehr undeutlichen Knick gekennzeichnet 
(Abb. 2g). Oft ist eine Kriimmung nur auf der Oberflanke der Wur- 
zel zu bemerken, während die untere Flanke fast gerade erscheint 
(Abb. 2 f). 

Wie die Tabellen zeigen, nimmt die Krümmungsgröße mit der Reiz- 
dauer bei allen verwendeten Rotationsgeschwindigkeiten zu. Die Zu- 
nahme der Krümmungsgröße (Abb. 3) ist aber nicht proportional der 
Reizdauer, höchstens läßt sich eine Proportionalität mit den Logarithmen 
der Reizdauer beobachten. Außerdem ist die Zunahme der Krümmungs- 
größe bei verschiedenen Rotationsgeschwindigkeiten nicht gleich groß, 
sondern ist bei gleich langer Reizzeit bei schnellerer Rotation größer, bei 
langsamer kleiner. Es läßt sich aber keine auch nur annähernd ent- 
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sprechende Proportionalität zwischen der Geschwindigkeit der Krüm- 
mungszunahme und der Rotationsgeschwindigkeit feststellen. 
Vergleicht man das Verhalten der gleich lang gereizten Wurzeln gegen 
verschiedene Rotationsgeschwindigkeiten, so sieht man, daB die Ab- 
nahme der Rotationsgeschwindigkeit auch eine anfangs stärkere, später 
allmählich kleiner werdende Abnahme der Krümmungsgröße mitbringt 
(Abb. 4). Die Abnahmegeschwindigkeit ist bei verschiedener Reizdauer 
nicht gleich groß. Kürzere Zeit gereizte Wurzeln zeigen anfangs eine viel 
größere Abnahme der Krümmungsgröße als die längere Zeit gereizten. 
Zuletzt, bei der Rotationsgeschwindigkeit von einer Umdrehung in 
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Abb.3. Einfluß der Reizdauer auf die Krümmungsgröße. Die Zahleu bei den Kurven geben die 

Dauer einer Umdrehung der Klinostatenachse an. — Abb. 4. Einfluß der Rotati 

(Abszisse) auf die Krümmungsgröße. Die Zahlen bei den Kurven geben die Dauer des voran- 
gegangenen einseitigen Reizes an. 





53 Min. sind keine nennenswerten Unterschiede zwischen verschieden 
lang gereizten Wurzeln mehr zu beobachten. 

Die Krümmungsgröße wird vom Zuwachs der Wurzelspitze nicht be- 
einflußt. So können bei jeder Rotationsgeschwindigkeit die Wurzeln 
mit gleich großem Zuwachs ganz extreme Krümmungsgrößen zeigen. 
Die Mittelwerte zeigen (Tabelle 9), daß der Zuwachs nicht von der Ro- 
tationsgeschwindigkeit und auch nicht von der Reizdauer, wohl aber von 
der Temperatur stark beeinflußt wird. Eine Beziehung zwischen Zu- 
wachs und Krümmungsgröße ist auch bei den Mittelwerten nicht fest- 
zustellen. 

Die völlige Unabhängigkeit des Zuwachses, d. h. der Länge der ge- 
krümmten Wurzelspitzen, von der Rotationsgeschwindigkeit und von 
der Reizdauer zeigt, daß durch Rotationsgeschwindigkeit und Reizdauer 
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Tabelle 9. Mittlerer Zuwachs und Krümmungsgröße bei verschiedenen 











Rotationsgeschwindigkeiten. 
Eine | Rota- [Reizdauer 5 Min. uer 10 Min.|Reizdauer 15 Min. uer 20 Min. 30 Min. 
Um- | tions- | Zu- | Krüm- | Zu- |Krüm- | Zu- | Krüm-] Zu- [Krüm- | Zu- | Krüm- ver 
drehung| dauer | wachs | mungs- | wachs | mungs-| wachs | mungs-| wachs | mungs-| wachs | mungs- | in ec 
in Min. | in Std. | in mm | größe | in mm | größe | in mm} größe | in mm | größe | in mm | größe 
05 | 8 6,0 | 544 | 5,9 | 51,6 5,5 | 65,5 22,0 
1 6 6,5 | 70,3 6,3 89,2 6,3 | 102,7 5,9 | 103,0 26,0 
1,5 5 4,2 | 36,2 4,2 73,8 23,0 
5 6 8,0 | 18,5 6,9 45,5 6,9 70,5 6,6 80,9 28,0 
10 6 7,6 9,9 7,3 | 24,9 | 74 | 31,4 | 66 | 56,9 | 6,9 | 76,0 | 26,0 
15 6 7,4 7,6 7,1 | 14,11 82 | 243 | 7,8 | 27,1 | 70 | 34,6 | 27,0 
30 6 5,1 11,6 | 5,9 | 14,7 | 58 | 22,1 | 5,9 | 28,2 | 23,0 
53 6 7,8 5,5 8,3 7,3 8,5 8,5 8,2 8,2 7,5 10,9 | 27,0 






































weder der Zuwachs der Wurzeln noch die Kriimmungszone wesentlich 
verändert werden. Der erstere Befund ist übereinstimmend mit dem Er- 
gebnisse von KONINGSBERGER (1922), daB die Rotation parallel zur hori- 
zontalen Klinostatenachse zu keiner erkennbaren Geowachstumsreaktion 
führt. — Eine Anderung der Kriimmungslage nach der Rotation hat 
StorreL (1923) bei Hordeum-Koleoptilen beobachtet. Bei den Wurzeln, 
die ja eine abgegrenzte Wachstumszone haben, wurde eine Änderung 
der Krümmungslage durch Rotation nicht beobachtet, höchstens wurde 
durch Rotation nur die Krümmungsform verändert. Die Krümmungen 
treten immer in der Wachstumszone auf. Das haben übrigens auch die 
Versuche mit Wurzeln bestätigt, die mit Marken versehen waren. Die 
Krümmungsgröße (und somit auch die Reizdauer) scheint sowohl auf die 
Krümmungslage wie auch auf die Krümmungsform ohne Einfluß zu sein. 


Allgemeines. 


Die angeführten Versuche zeigen, daß die Krümmungsgröße der geo- 
tropisch gereizten Wurzeln nicht nur von der Reizdauer bzw. von der 
Reizmenge abhängt, sondern auch von der Rotationsgeschwindigkeit, 
mit welcher die Wurzeln nach geotropischer Reizung auf dem Klino- 
staten rotiert werden, stark beeinflußt wird. Bei einer Rotationsge- 
schwindigkeit läßt sich eine direkte Proportionalität zwischen der Reak- 
tionsgröße der Endreaktion und der Reizmenge nicht nachweisen. Nach 
6stündiger Rotation ist, unter Berücksichtigung des maximalen Ab- 
lesungsfehlers, höchstens eine Proportionalität zwischen der Krüm- 
mungsgröße und dem Logarithmus der Reizmenge zu beobachten. Aber 
auch dieses Verhältnis ist keine konstante Größe, sondern ändert sich so- 
wohl mit der Rotationsgeschwindigkeit wie auch mit der Rotationsdauer. 

Die Rotationsgeschwindigkeit beeinflußt die Krümmungsgröße in 
zweierlei Art. Erstens ist die absolute Reaktionsgröße, d. bh. die jeweilige 
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Krümmungsgröße der gekrümmten Wurzeln bei den gleich lang ge- 
reizten Wurzeln bei einer kleinen Rotationsgeschwindigkeit viel kleiner 
als bei einer größeren Rotationsgeschwindigkeit. Eine Ausnahme bilden 
nur die 5 Min. gereizten Wurzeln, wo die Unterschiede zwischen den 
meisten Rotationsgeschwindigkeiten nicht sehr auffallend sind. Daß die 
kürzere Zeit gereizten Wurzeln durch nachfolgende Rotation weniger 
beeinflußt werden als die längere Zeit gereizten, ist nicht wahrscheinlich ; 
denn in den Kriimmungsprozenten sind die Unterschiede zwischen kür- 
zere Zeit gereizten Wurzeln sogar sehr auffallend (Taırs 1932). Die Ro- 
tationsgesthwindigkeit wirkt auf das Krümmungsprozent gerade um- 
gekehrt wie auf die Krümmungsgröße. Während die Unterschiede zwi- 
schen den Krümmungsprozenten mit der Zunahme der Reizdauer kleiner 
werden und sich bei allen Rotationsgeschwindigkeiten zuletzt 100 
nähern, sind die Unterschiede zwischen den absoluten Krümmungs- 
größen bei den kürzere Zeit gereizten Wurzeln kleiner und nehmen mit 
der Reizdauer stark zu. 

Durch die Rotationsgeschwindigkeit wird aber nicht nur die absolute 
Krümmungsgröße, sondern auch der Einfluß der Reizmenge auf die Zu- 
nahme der Krümmungsgröße beeinflußt. Eine Verlängerung der Reiz- 
dauer bedingt bei den größeren Rotationsgeschwindigkeiten eine viel 
größere Zunahme der Krümmungsgröße als bei den kleineren Geschwin- 
digkeiten. Nach der Zunahme der Krümmungsgröße lassen sich die ver- 
wendeten Rotationsgeschwindigkeiten in zwei deutlich erkennbare 
Gruppen teilen (siehe Abb. 3), welche auch mit dem allgemeinen Ver- 
halten der Wurzeln gegen Rotation übereinstimmen. Die erste Gruppe 
umfaßt die Geschwindigkeiten von einer Umdrehung in 30 Sek. bis 
einer Umdrehung in 10 Min. Bei dieser Gruppe nimmt die Krümmungs- 
größe mit der Reizdauer stark zu, gleichzeitig sind aber sehr oft auch 
Überkrümmungen und das Auftreten der gleichsinnigen sekundären 
Krümmungen an den Wurzelspitzen zu beobachten. Ein Ausgleich der 
Krümmungen wurde nicht beobachtet. — Bei der zweiten Gruppe da- 
gegen, welche die Rotationsgeschwindigkeiten von einer Umdrehung 
in 15 Min. bis zu einer Umdrehung in 53 Min. umfaßt, ist die Zunahme der 
Krümmungsgröße klein, und es treten keine Überkrümmungen mehr auf. 
Sekundäre Spitzenkrümmungen kommen wohl vor, sind aber den pri- 
mären geotropischen Krümmungen nicht gleichsinnig, sondern diesen 
entgegengesetzt gerichtet. Bei den kürzere Zeit gereizten Wurzeln war 
oft ein völliger Ausgleich der aufgetretenen Krümmungen zu beob- 
achten; auch bei länger gereizten Wurzeln wurde der Krümmungswinkel 
oft 0, die geotropische Krümmung wurde aber nicht mehr gänzlich aus- 
geglichen, sondern blieb als ein kleiner Knick vorhanden. Der Ausgleich 
der Krümmungen geschah in solchen Fällen durch sekundäre Spitzen- 
krümmung. 
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Das entgegengesetzte Verhalten der Krümmungsprozente und der 
Krümmungsgröße gegen verschiedene Rotationsgeschwindigkeiten, eben- 
so der Einfluß der Rotation auf die Zunahme der Krümmungsgröße 
bei längerer Reizdauer führen zu der Annahme, daß durch Rotation 
nicht nur die sensorische Phase (ZIMMERMANN 1927, S. 122), d. h. die 
Empfindlichkeit der Wurzelspitzen gegen geotropische Schwerkraft- 
wirkungen, sondern auch andere, später auftretende Glieder einer Reiz- 
reaktionskette stark beeinflußt werden. Besonders wäre an die Glieder 
einer Reizreaktionskette zu denken, die als Endreaktionen zusammen- 
gefaßt werden. Diese sind nach ZIMMERMANN (19272): Änderungen der 
osmotischen Zustandsgrößen und Wachstumsänderungen. Nach LUNDE- 
GARDH (1918) gehören hierher auch der Autotropismus und negativer 
Geotropismus. 

Die Größe und Form der Endreaktionen werden nicht nur durch tro- 
pische Reizreaktionsketten (einschließlich Autotropismus) bestimmt, 
sondern oft auch durch tonische Wirkungen beeinflußt. Die Rotation 
um die horizontale Klinostatenachse allein führt nach KONINGSBERGER 
(1922) zu keinen erkennbaren tonischen Wirkungen. Doch scheint die 
Rotation nicht ohne Wirkung zu sein, denn nach SToPPEL (1923) wird 
durch Vorrotation eine nachherige geotropische und auch phototropische 
Reaktion beschleunigt und verstärkt. — Bei unseren Versuchen liegen 
die Verhältnisse etwas anders, denn es treten während der Rotation geo- 
tropische Krümmungen auf, infolgedessen die Wurzelspitzen von der 
Horizontallage abgewendet werden. Durch weitere Rotation werden 
dann die reizempfindlichen Wurzelspitzen abwechselnd quer und längs 
gereizt, wodurch nach ZIMMERMANN (1927b) eine tonische Reizreak- 
tionskette ausgelöst werden kann. Die tonische Längskraftwirkung be- 
einflußt aber je nach der Lage, in welcher sich die Wurzeln befinden, 
fördernd oder hemmend die geotropische Reaktion. 

Die Annahme, daß während der Rotation durch geotonische Längs- 
kraftwirkung eine geotonische Reizreaktionskette ausgelöst wird, er- 
möglicht nicht eine einwandfreie Erklärung für die Wirkung der Rota- 
tionsgeschwindigkeit auf die Krümmungsgröße der Wurzeln. Nach 
ZIMMERMANN (1927b, S. 645) ist ja auch das Auftreten der Rotations- 
krümmungen weitgehend von der Rotationsgeschwindigkeit unabhängig. 
Die Rotationswirkung läßt sich jedenfalls besser erklären, wenn man mit 
METZNER (1929, S. 363) annimmt, daß die geotonische Längskraft- 
wirkung nur als Geschwindigkeitsfaktor in Erscheinung tritt. Da die 
Längskraftwirkung dann stets nur der augenblicklichen Lage ent- 
spricht, so ändert sich die tonische Wirkung mit jeder Lagenänderung 
und somit auch die Rotationsgeschwindigkeit. In diesem Falle muß die 
Reaktionsgröße auch von der Rotationsgeschwindigkeit abhängen. Das 
wurde auch tatsächlich beobachtet. 

Planta Bd. 17. 40 
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Die Erklärung unserer Versuchsergebnisse durch die Annahme eines 
geotonischen Reizvorganges stôBt aber auf groBe Schwierigkeiten, die 
diese Annahme sehr unwahrscheinlich machen. —- Erstens ist es bisher 
unentschieden, ob in der Horizontallage überhaupt ein geotonischer 
Reizvorgang ausgelést wird. Die geotonische Wirkung wird erst dann 
deutlich, wenn die Wurzeln sich infolge der geotropischen Kriimmung 
von der Horizontallage abgewendet haben. Nach ZIMMERMANN (1927b, 
S. 670) muß die geotonische Beeinflussung des Geotropismus vor Beginn 
der Endreaktion stattfinden. Die später auftretende geotonische Längs- 
kraft könnte in diesem Falle die primäre geotropische Krümmung nicht 
mehr beeinflussen; höchstens wird an der Wurzelspitze eine neue, der 
Rotationskrümmung entsprechende seitliche Krümmung erzeugt. Solche 
seitliche Spitzenkrümmungen wurden nach längerer Rotation auch tat- 
sächlich beobachtet. Diese seitlichen Spitzenkrümmungen sind aber von 
den früher beschriebenen, den primären Krümmungen gleichsinnigen 
bzw. entgegengesetzten Spitzenkrümmungen zu unterscheiden, denn 
diese treten in gleicher Ebene mit der primären Krümmung auf, 
während die seitlichen Spitzenkrümmungen von dieser Ebene abwei- 
chen bzw. senkrecht zu ihr stehen. Infolge dieser beiden Krümmungen 
zeigt die Wurzelspitze nach lang dauernder Rotation oft eine schrauben- 
artige Krümmung, die sehr einer Windung der Windepflanzen ähnelt. 
— Aber auch primäre geotropische Krümmungen zeigten in der Regel 
eine Ablenkung von der Reizrichtung!. — Zweitens wird durch An- 
nahme einer tonischen Wirkung das Verhalten der Wurzeln bei ver- 
schiedenen Drehgeschwindigkeiten gegenüber der Reizdauer nicht er- 

Eine gewisse Ähnlichkeit mit unseren Versuchen zeigen die Versuchs- 
ergebnisse von GÜNTHER-Massias (1928). Sie fand, daß die intermit- 
tierende Reizung wirksamer ist als die kontinuierliche, infolgedessen die 
Präsentationszeiten bei intermittierender Reizung verkürzt wurden. 
Zur Erklärung dieser Tatsache wird angenommen, daß bei kurzen Reizen 
in unterschwelligem Gebiet keine bzw. sehr schwache Hemmungen auf- 
treten, oder daß die schwachen Hemmungen schneller abklingen als ein 
geotropischer Reiz. Für unsere Versuche ist dieser Erklärungsversuch 
nicht anzuwenden, denn es wurde bei allen Rotationsgeschwindigkeiten 
kontinuierlich und meistens über die Präsentationszeit hinaus gereizt. 
Vielmehr wäre anzunehmen, daß die Rotationsgeschwindigkeit selbst 
die Reaktionshemmung unterdrückt. Leider fehlen in der Arbeit von 
GÜNTHER-Massı1as die Angaben über die Dauer einer vollen Umdrehung 
der Klinostatenachse, wodurch ein näherer Vergleich ihrer Ergebnisse 
mit den meinigen unmöglich wird. 

1 Über die Ablenkung der Krümmungsrichtung von der Reizrichtung wird 
in einer nächsten Mitteilung ausführlich berichtet. 
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Das Auftreten der Gegenreaktionen (Autotropismus, negativer Geo- 
tropismus) hat LUNDEGARDH (1918, S. 71) bei Pisum beschrieben. Da- 
nach treten die Gegenreaktionen teils als Verlangsamung und Aus- 
gleichung der Primärkrümmung, teils als zeitlich später eintretende 
Neukrümmungen an der Wurzelspitze auf. — Ganz ähnlich verläuft die 
Gegenreaktion auch bei Lupinus-Wurzeln. Nur findet das Einsetzen der 
Gegenreaktion hier nicht bei einer bestimmten Reizmenge, sondern bei 
einer bestimmten Rotationsgeschwindigkeit (etwa bei einer Umdrehung 
in 15 Min.) statt. Auch scheint eine gewisse korrelative Beziehung zwi- 
schen Reizmenge und Gegenreaktion zu bestehen, denn die Krümmungs- 
größe nimmt nicht proportional der Reizmenge zu. Besonders wenig 
wird die Krümmungsgröße von der Reizdauer bei den kleineren Rota- 
tionsgeschwindigkeiten beeinflußt. Das führt zu der Annahme, daß die 
Gegenreaktionen mit der Reizmenge zunehmen oder irgendwie anders 
von der Reizmenge beeinflußt werden. Es ist aber auch möglich, daß 
der Autotropismus als ein integrierender Bestandteil der Wachstums- 
reaktion (ZIMMERMANN 1927a) von der Rotation ganz selbständig be- 
einflußt wird. 

Die Krümmungsgröße wird nicht nur von der Rotationsgeschwindig- 
keit, sondern auch von der Rotationsdauer beeinflußt. Obwohl die 
Krümmungen nach 6stündiger Rotation eine gewisse Konstanz zeigen, 
ist diese Rotationsdauer noch immerhin als eine ganz willkürlich ge- 
wählte Größe zu betrachten, welche sich nur zum Erhalten der Ver- 
gleichswerte eignet. Die Krümmungsgröße ändert sich bei weiterer 
Rotation fortwährend ; doch scheint das nicht mehr vom primären geo- 
tropischen Reiz abzuhängen, sondern wahrscheinlich vom Einschalten 
sekundärer Reizvorgänge. 

Der Einfluß der Rotationsdauer auf die Krümmungsgröße wird durch 
die Tabellen 10—12 veranschaulicht. Aus den angeführten Zahlen läßt 


Tabelle 10. Eine Umdrehung in 30 Sek. 





























Rotations- Reizdauer T + 
dauer in °C 
in Stunden 5 Minuten 20 Minuten 
5 38,8 + 7,5 71,9+7,9 22,5 
8 54,4 + 6,4 65,5 + 6,3 22,0 
Tabelle 11. Eine Umdrehung in 5 Min. 
Rotations- Reizdauer T t 
dauer in °C 
in Stunden 5 Minuten 10 Minuten 15 Minuten 20 Minuten 
6 18,5 +4,7 45,5 + 5,0 70,5 + 5,2 80,9 + 5,2 28,0 
19,0 + 5,0 47,9+4,8 73.3 +4,8 28,0 
11 52,8 + 5,6 67,5 + 7,1 72,7 + 6,4 23,0 
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Tabelle 12. Eine Umdrehung in 15 Min. 




















ad Reizdauer Temperatur 
in Stunden 10 Minuten 20 Minuten in °C 
6 14,1 +5,2 27,1+4,8 27,0 
7 15,7 +6,3 23,2 + 6,0 23,0 
11 klein und undeutlich 28,0 


sich aber nicht viel über Reaktionsgeschwindigkeit und Kriimmungs- 
verlauf herauslesen, denn die Messungen wurden nicht an einer, sondern 
an verschiedenen Versuchsreihen ausgeführt. 

Wie aus den Tabellen zu sehen ist, nimmt die Krümmungsgröße bei den 
größeren Rotationsgeschwindigkeiten und bei den kürzere Zeit gereizten 
Wurzeln mit der Rotationsdauer stark zu. Längere Zeit (20—30 Min.) 
gereizte Wurzeln zeigen bei derselben Drehgeschwindigkeit und Rota- 
tionsdauer keinen Zuwachs der Krümmungsgröße, vielmehr tritt eine ge- 
ringe Abnahme auf. Kleinere Rotationsgeschwindigkeiten bewirken 
überhaupt keine Zunahme der Krümmungsgröße. Umgekehrt, nach 
längerer Rotation nimmt die Krümmungsgröße allmählich ab, bis die 
Wurzeln wieder gerade sind oder der Krümmungswinkel gleich 0 wird. 
Die ursprünglichen Krümmungen sind dann nur durch einen kleinen 
Knick gekennzeichnet. — Die Abnahme der Krümmungen bei kleineren 
Drehgeschwindigkeiten äußert sich sehr auffällig auch im Prozentsatz 
der gekrümmten Wurzeln. So waren bei einer Drehgeschwindigkeit von 
53 Min. pro Umdrehung nach 3 Stunden von den 10 Min. gereizten Wur- 
zeln 30,2%, von 20 Min. gereizten Wurzeln 71,7% und von 30 Min. ge- 
reizten 85,9% gekrümmt. Nach 12stündiger Rotation waren die ent- 
sprechenden Krümmungsprozente 18,2, 42,8 und 70,3. 

Die dauernde Krümmungszunahme scheint nicht auf einer langsamen 
Wirkung des primären Reizes zu beruhen, denn in diesem Falle könnte 
die Rotationsgeschwindigkeit keine so große Wirkung auf das Ausmaß 
der Krümmungen haben. Die Krümmungszunahme ist vielmehr mit 
dem Auftreten gleichsinniger sekundärer Krümmungen an der Wurzel- 
spitze in Einklang zu bringen. Solche Spitzenkrümmungen wurden auch 
tatsächlich sehr oft beobachtet. Setzen die Spitzenkrümmungen ziemlich 
frühzeitig ein, dann schließen sie sich der primären geotropischen Krüm- 
mung an, so daß sich später zwischen primären und sekundären Krüm- 
mungen kein Unterschied mehr machen läßt. Die Krümmungen er 
scheinen dann gleichmäßig-bogenförmig. Treten die Spitzenkrüm- 
mungen aber später auf, dann haben sie eine selbständige Krümmungs- 
zone an der Wurzelspitze und sind von der primären Krümmung deutlich 
zu unterscheiden (vgl. Abb. 2b, c). 

Bei den kleineren Rotationsgeschwindigkeiten scheint eine Um- 
stimmung der sekundären Krümmungen stattzufinden, indem diese jetzt 
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entgegengesetzt gerichtet auftreten und so die primäre geotropische 
Krümmung abflachen. Schließen die sekundären Kriimmungen sich den 
primären an, so wird die ursprüngliche geotropische Reaktion gänzlich 
aufgehoben. — Da die sekundären Krümmungen zeitlich später einsetzen, 
so nehmen die Krünımungsgröße und das Krümmungsprozent mit der 
Rotationsdauer allmählich zu bzw. ab. 

Da die bei den kleineren Rotationsgeschwindigkeiten auftretenden 
sekundären Krümmungen identisch mit der von LUNDEGARDH (1918) be- 
schriebenen autotropen Gegenreaktionen sind, so wäre anzunehmen, daß 
durch Rotation einfach nur Gegenreaktionen beeinflußt bzw. umge- 
stimmt werden. Immerhin ist aber auch an die tonischen Wirkungen zu 
denken; denn es scheint sehr wahrscheinlich, daß eine tonische Wirkung 
auch bei der Rotation in der Horizontallage auftritt. 

Ob man die obengenannten Gegenreaktionen als Autotropismus auf- 
fassen kann, ist zweifelhaft. Der Autotropismus wird heute als ein inte- 
grierender Bestandteil der Wachstumsreaktionen aufgefaßt (BRAUNER 
1925, ZIMMERMANN 1927a u. a.), welcher mit der Stärke der primären 
Reaktion in keiner Beziehung steht (LUNDEGARDH 1918, S. 108). Die 
Abhängigkeit der Krümmungsgröße und der Krümmungszunahme von 
der Reizmenge bei unseren Versuchen deutet aber doch wenigstens 
auf eine korrelative Beziehung zwischen Reizmenge und Gegenreak- 
tionen hin. Zuletzt ist auch möglich, daß durch Rotation die Bildung 
und die Verteilung verschiedener Reizstoffe (nach der Auffassung von 
GRADMANN 1930) irgendwie beeinflußt werden. Zurzeit ist aber nichts 
über die Abhängigkeit der Reizstoffbildung von der Rotation bekannt. 
Auch ist diese Anschauung schwer mit den Ergebnissen von KONINGs- 
BERGER (1922) in Einklang zu bringen, denn nach KONINGSBERGER 
führt die Rotation allein zu keinen erkennbaren Geowachstumsreak- 
tionen. 

Zusammenfassend muß man sagen, daß die Wirkung der Rotation 
auf die vorangegangenen geotropischen Reize und auf den Verlauf der 
Krümmungen sich nicht einfach mit den bisher bekannten Georeak- 
tionen erklären läßt, sofern man nicht weitere, nicht genügend be- 
rechtigte Annahmen macht. 


Kurze Zusammenfassung. 

1. Die Ausbildung der Krümmungen bei den geotropisch gereizten 
Wurzeln von Lupinus albus auf dem Klinostaten wird sowohl von der 
Rotationsgeschwindigkeit wie auch von der Rotationsdauer stark beein- 
flußt. 

2. Die absolute Krümmungsgröße ist bei gleich lang gereizten Wurzeln 
bei größeren Rotationsgeschwindigkeiten größer und nimmt mit der Ab- 
nahme der Rotationsgeschwindigkeit ab. 
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3. GrôBere Rotationsgeschwindigkeiten bewirken bei den kürzere Zeit 
gereizten Wurzeln eine dauernde Zunahme der Krümmungsgröße. Diese 
Zunahme ist wenigstens teilweise auf das Auftreten der den primären 
geotropischen Krümmungen gleichsinnigen sekundären Krümmungen 
an der Wurzelspitze zurückzuführen. — Längere Zeit gereizte Wurzeln 
zeigen nach 6stündiger Rotation keine Zunahme der Krümmungsgröße 
mehr. 

4. Kleinere Rotationsgeschwindigkeiten bewirken das Auftreten der 
den primären Krümmungen entgegengesetzt gerichteten sekundären 
Spitzenkrümmungen und ein Abflachen oder Ausgleich der primären 
Krümmungen. 

5. Die Zunahme der Reizdauer bewirkt bei den größeren Dreh- 
geschwindigkeiten eine viel größere Zunahme der Krümmungsgröße als 
bei den kleineren Drehgeschwindigkeiten. Die Zunahme der Krüm- 
mungsgröße ist aber weder der Reizmenge (Reizdauer) noch der Rota- 
tionsgeschwindigkeit proportional. 

6. Das Auftreten und die Größe der Gegenreaktionen scheint sowohl 
von primären Reaktionen bzw. von der Reizmenge wie auch von der 


Rotationsgeschwindigkeit abzuhängen. 
7. Der Einfluß der Rotation auf die Ausbildung der Krümmungen 
läßt sich zur Zeit noch nicht befriedigend erklären. 
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UBER DIE GENETISCHEN GRUNDLAGEN VON ZWITTRIGKEIT 
UND NEUTRALEM VERHALTEN BEI BRANDPILZEN. 


Von 


R. BaucH 
(Rostock). 


(Eingegangen am 23. Mai 1932.) 


Die Brandpilze nehmen hinsichtlich der bei ihnen bisher gefundenen 
Geschlechtsverteilungstypen im ganzen Pilzreich eine gewisse Sonder- 
stellung ein. Die etwa 20 bisher untersuchten Arten sind alle getrennt- 
geschlechtlich (diözisch, haploheterözisch). Während bei den Mucorineen 
Zwittrigkeit (Haplosynécie) und Getrenntgeschlechtlichkeit im bunten 
Wechsel innerhalb der einzelnen Gattungen verteilt sind und selbst 
nahverwandte Arten sich hierin ganz verschieden halten können, während 
unter den Hymenomyceten bei der am eingehendsten bearbeiteten Gat- 
tung Coprinus 15 diözischen Arten 5 zwittrige Arten gegenüberstehen, 
ist bisher bei den Ustilagineen kein einziger Fall von Zwittrigkeit be- 
kannt geworden. Um so größeres Interesse mußte daher die eigenartige 
Form der Zwittrigkeit bei der sonst streng getrenntgeschlechtlichen 
Ustilago longissima verdienen, über die ich in einer früheren Arbeit 
(Bauch 1930 b) kurz berichtete. In der Zwischenzeit sind die damals ge- 
fundenen zwittrigen Stämme einer eingehenden Untersuchung unter- 
zogen worden, die bei ihnen eine Reihe auffallender Besonderheiten auf- 
deckte. Ganz ähnlich den Zwitterstämmen verhielten sich andere 
Stämme, bei denen es bisher nicht gelang, Sexualreaktionen zu erzielen, 
und die deshalb als ‚‚neutrale‘‘ Stämme angesprochen werden mußten. 
Diese Untersuchungen sind nunmehr soweit gediehen, daß eine klare 
Einsicht in die Besonderheiten dieser abweichenden Geschlechtsver- 
teilungstypen möglich ist und man zu gut fundierten theoretischen 
Anschauungen gelangen kann. Trotzdem besteht noch so manche 
Lücke in der Durcharbeitung des Materials, die weiterer Bearbeitung be- 
darf. Wenn ich meine bisherigen Befunde jetzt schon der Öffentlichkeit 
übergebe, so geschieht es vor allem deswegen, weil bei dem praktisch 
bedeutsamen Maisbrand durch CHRISTENSEN (1931) und SLEUMER 
(1932) anscheinend ähnliche abnorme Typen der Geschlechtsverteilung 
beobachtet wurden, die aber in Anbetracht der viel größeren Schwierig- 
keiten, die bei diesem Pilz einer genetischen Analyse entgegenstehen, 
noch nicht in wünschenswerter Weise geklärt werden konnten. Hier 
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kénnen die Untersuchungen an verschiedenen Objekten sich gegenseitig 
ergänzen und befruchtend aufeinander einwirken. 

Es ist mir eine angenehme Pflicht, der Notgemeinschaft der Deut- 
schen Wissenschaft und der Mecklenburgischen Landesuniversitäts - Ge- 
sellschaft für die Gewährung einer finanziellen Unterstiitzung meinen 
Dank abzustatten. 


I. Die Zwitterstämme. 
Die Abstammung und die Sexualreaktionen der Zwitterstämme. 

Im Mai 1929 waren verschiedene Versuchsreihen angesetzt worden, 
um den Einfluß von Außenfaktoren auf die Spaltung der Gene bei der 
Keimung der Brandsporen zu untersuchen. Uns interessiert hiervon eine 
Versuchsreihe, bei der die keimenden Brandsporen einer erhöhten Tem- 
peratur von 27—320 C ausgesetzt waren. Die auf den Malzagarplatten 
entstandenen Brandsporenkolonien wurden dann einzeln abgeimpft und 
von jeder eine Reihe von Sporidienisolierungen herangezogen. Unter 
ihnen befand sich auch eine kleinere Brandsporenkolonie, deren Sporidien 
die Nummernbezeichnungen 301—320 bekamen. Diese Kulturen wurden 
in der üblichen Weise weiterverarbeitet. Stamm 301 wurde mit den 
übrigen Stämmen durchkombiniert und dabei Stamm 303 als Gegen- 
stamm festgestellt. Die 20 Stämme lieferten so zwei Geschlechter, die 
immer wechselweise unter Suchfadenbildung miteinander reagierten 
(Tabelle 1). Bei der Abtestung mit den anderen damals bekannten 
Haplonten traten sie als neue Typen hervor und wurden als die Ge- 
schlechter M und N bezeichnet. Als faktorielle Symbole wurden für sie 
AB2= M und aß!= N gewählt. Unter dieser Bezeichnung finden sie 
sich auch in dem Bericht (BAUCH 1930 a) über meinen auf dem Tübinger 
Kongreß der Deutschen Gesellschaft für Vererbungswissenschaft im Sep- 
tember 1929 gehaltenen Vortrag (vgl. dazu auch Anmerkung 1 auf 8. 431 
bei Bauch 1930 b). Als dann später die Zusammenhänge zwischen 
Suchfaden- und Wirrfadenreaktionen sich immer klarer gestalteten, 
fanden diese Stämme, die ja nach der damaligen Auffassung zwei neue, 
sonst noch nicht gefundene Gene der B-Faktorenserie darstellten, er- 
neutes und erhöhtes Interesse. Bei der weiteren Untersuchung stellte 
sich die auffallende Tatsache heraus, daß sämtliche 20 Kulturen schon 
in sich Wirrfäden ausbildeten. Die Gleichartigkeit dieses Befundes 
mußte überraschen. Wenn es auch gelegentlich vorkommt, daß bei 
dem einfachen Plattenverfahren Kulturen gewonnen werden, die nicht 
rein“ sind und auf zwei oder mehr Sporidien zurückgehen, so schloß 
doch die Tatsache, daß alle 20 Stämme in dieser Beziehung überein- 
stimmende Reaktionen zeigten, den Gedanken an einfache Verun- 
reinigungen von vornherein aus. Trotzdem wurde diese Möglichkeit 
natürlich überprüft und die als Teststäimme benutzten Kulturen 301 = M 
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Tabelle 1. Abtestung der zwittrigen Stämme 301-320 untereinander. 
W = Wirrfadenreaktion. S = Suchfadenreaktion. 




















301 308 801 308 

| 301 Ww s { 310 8 Ww 

M | 302 Ww Ss 311 S W 
| 305 W s 312 s w 
316 Ww 8 313 N w 

303 s W N | 314 = Ww 

304 s Ww 315 N Ww 

306 s w 317 S w 

N } 307 s W 318 s w 
308 s Ww 319 s Ww 

309 s Ww | 320 s w 








und 303 = N erneut auf Platten ausgestrichen und davon Kolonien ge- 
wonnen. 

Beschäftigen wir uns vorerst mit dem Schicksal des Stammes M. 
Von 7 abgeimpften Kolonien (M 1—M 7) zeigten 5 auch jetzt noch Wirr- 
kopulationen, während zwei geschlechtsrein waren. Diese beiden 
„reinen‘‘ Stämme konnten bei der Kombination mit meiner Testreihe als 
die Haplontentypen E = A5 B und G = A5 B? bestimmt werden. Der 
Nachweis gerade dieser beiden Typen erregte nun natiirlich aufs neue den 
Verdacht der Unreinheit des Ausgangsstammes M; denn von Mischkul- 
turen dieser beiden hatte man tatsächlich die gleichen Reaktionen er- 
warten miissen, wie sie den Stamm M charakterisierten. Bei einer er- 
neuten Absaat von Stamm M auf Platten wurden dann aber nur noch in 
sich unter Wirrfadenbildung reagierende Kolonien (M 8—M 18) gefun- 
den. Um nun über die Reinheit oder Unreinheit endgiiltige Klarheit zu. 
bekommen, wurden sichere Klone von M mittels Trépfchenverfahrens 
herangezogen. Von diesen einwandfreien Klonen M 19--M 26 zeigten 
wiederum alle mit einer Ausnahme (M 20) Wirrfadenkopulationen. Es 
mußte sich hier also in der Tat um eine gesetzmäßige Abweichung von 
der Diözie handeln. Da bei einigen Stämmen auch gelegentlich Kopula- 
tionen zwischen Nachbarzellen einer mehrzelligen Sporidie beobachtet 
werden konnte, mußten diese Stämme des Typus M als zwittrig oder 
haplosynöcisch angesprochen werden. 

Ganz entsprechende Ergebnisse lieferte die Untersuchung einiger 
Stämme des entgegengesetzten Geschlechtscharakters N. Von dem 
Stamm 303 wurden 5 Plattenabsaaten angelegt, bei denen etwa 600 Ein- 
zelkolonien zur Beobachtung kamen. Fast alle Subkulturen zeigten 
wieder in sich Wirrfadenreaktionen, nur wenige davon waren getrennt- 
geschlechtig. Auch sichere Klone, die unter mikroskopischer Kontrolle 
mittels Tröpfchenverfahrens gewonnen waren, reagierten im Wirrfaden- 
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typ. Damit war es also sichergestellt, daB beide Stammgruppen als 
Zwitter von jeweils verschiedener genetischer Konstitution anzusprechen 
waren. Auf die Abspaltung diôzischer Stämme aus diesen Zwittern kann 
erst später eingegangen werden. 

Über diese zwittrigen Stämme ist in dem abschließenden Kapitel einer 
früheren Arbeit (1930 b, S. 462) bereits kurz berichtet worden. Ihr 
charekteristisches Verhalten gegenüber meiner Testreihe normaler 
diözischer Stämme ersehen wir aus Tabelle 2. Die Zwitterstämme rea- 
gieren mit fast allen Haplontentypen unter Suchfadenbildung. Die 
Reaktion des M-Stammes fällt aus bei allen Kombinationen mit Haplon- 
ten, die den Faktor A5 enthalten. Die Reaktionen des N-Stammes unter- 
bleiben, wenn die Gegenstämme den Faktor A besitzen. Daraus ergeben 
sich im Vergleich mit den Gesetzmäßigkeiten, die die Sexualreaktionen 
normaler diözischer Stämme beherrschen, zwei wichtige Schlußfolge- 
rungen: 

1. Der M-Stamm besitzt den Faktor A5 und entsprechend der N- 
Stamm den Faktor A. 

2. Die Hemmung jeglicher Sexualreaktion, die bei Gleichheit der B- 
Faktoren in Kombinationen von diözischen Stämmen eintritt, ist bei den 
Zwitterstämmen aufgehoben. 

Der Unterschied der Zwitterstämme gegenüber den diözischen 
Stämmen muß also in einer ihrem Wesen nach noch unbekannten Ver- 
änderung der B-Faktoren gegenüber ihrem Normalstatus bestehen. Wir 


wollen diese Veränderung symbolisch durch das Zeichen [8] darstellen. 
So würde dann dem M-Stamm die Formel A5 [B] una dem N-Stamm die 


FormelA [B]zukommen. Dieses Symbol soll vorläufig nichts darüber aus- 
sagen, welcher der drei B-Faktoren verändert ist, sondern soll nur die 
eingetretene Veränderung selbst anzeigen. Daß man darüber aber auch 
noch genaueres aussagen kann, wird in einem späteren Abschnitt be- 


richtet werden. Es wird aber jetzt schon klar, daß A und A5 auch 
untereinander mit Suchfadenbildung reagieren können, wie das in 
Tabelle 1 wiedergegeben ist. Der Brandsporenprobe (Ungarn I), aus der 
diese beiden Stämme gezüchtet sind, mußte die Zygotenformel A A5 B B* 
gegeben werden. Wir finden also bei den Zwitterstämmen die gleichen 
A-Faktoren wieder und dürfen daraus vielleicht auch schließen, daß der 
Brandspore, die die Zwitter lieferte, die gleiche Formel zugeschrieben 
werden muß!. 


1 Um Irrtümer zu vermeiden, sei nochmals darauf hingewiesen, daß diese 
Zwitterstämme anfangs anders aufgefaßt werden mußten. In einer Tabelle, die 
ich einem Vortrag auf dem Tübinger Kongreß der Deutschen Gesellschaft für 
Vererbungsw haft 1929 (Bauch 1930a) beigab, erscheinen diese beiden 
Stämme unter den Faktorensymbolen A B? und a f!. Damals waren die Zusam- 
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Die bisher geschilderten zwittrigen M- und N-Stämme waren bei Ein- 
wirkung höherer Temperaturen auf die Keimung der Brandsporen er- 
halten worden. Entsprechende Stämme sind später verschiedentlich 
auch noch bei anderen Gelegenheiten aufgefunden worden. Sie traten auf 
bei abnormen Brandsporenkeimungen und als Abspaltungen aus neutra- 
len Stämmen. Über derartige abnorme Sporenkeimungen ist bereits be- 
richtet, worden (1931, S. 114 und 115). Diese Brandsporen stammten von 
bestimmten Pflanzen, die experimentell mit den Haplonten A B® und 
A5 B infiziert waren. Weiter fanden sie sich als Abspaltungen neben 
reinen diözischen Haplonten aus den ebenfalls früher erwähnten neutra- 
len Sporidien. Da auch diese auf die Infektionen mit den erwähnten 
Haplonten zurückgehen, sind Zwitterstämme immer nur von der geneti- 


schen Struktur A und A5 gefunden worden. Da nach meinen 
sonstigen Erfahrungen aber derartige abnorme Brandsporenkeimungen 
auch gelegentlich in Brandpilzmaterial aus der Natur vorkommen, ist 
nicht daran zu zweifeln, daß bei eingehenderem Suchen auch Zwitter mit 
anderer genetischer Struktur, vor allem anderen Faktoren der A-Reihe 
aufgefunden werden können. 


Die Abspaltungen diözischer Stämme aus den Zwitterstämmen. 


Im vorhergehenden Abschnitt ist bereits mitgeteilt worden, daß die 
Zwitterstämme nicht dauernd ‚rein‘ bleiben, sondern daß sie gelegent- 
lich normale diözische Haplonten abspalten. Bei der besonderen geneti- 
schen Struktur der Zwitter mußten diese Abspaltungen ein erhöhtes 
theoretisches Interesse erwecken. Sie wurden deshalb in größerem Aus- 
maße einer Untersuchung unterzogen. Um alle Bedenken gegen die ur- 
sprüngliche ,,Reinheit‘‘ der Zwitter auszuschalten, wurde dabei im 
wesentlichen von den erwähnten Klonen M 19-——M 25 ausgegangen. Da 
die hierbei erhobenen Befunde sich prinzipiell mit denen an Sporidien- 
isolierungen nach dem einfachen Plattenverfahren deckten, konnten für 
die endgültige Auswertung auch Beobachtungen an diesen Stämmen 
mitverwertet werden. 

Die Technik der Untersuchungen gestaltete sich höchst einfach. Von den 
betreffenden Stämmen wurden Plattenaussaaten in größerem Umfange von Zeit 
zu Zeit angelegt und die dabei erhaltenen Einzelkolonien auf ihr sexuelles Ver- 


halten überprüft. Zuerst wurde die Prüfung durch Abtesten mit der ganzen Reihe 
meiner Teststämme vorgenommen. Als sich dann herausstellte, daß unter den 


menhänge zwischen Such- und Wirrfadenreaktionen noch nicht klar erkannt, 
und so konnte leicht die Meinung entstehen, daß hier zwei neue B-Faktoren vor- 
lagen, die in meiner bisherigen Kollektion noch nicht enthalten waren. Daß diese 
Auffassung aber nicht haltbar war, erwies sich sofort bei der Klarstellung der ge- 
setzmäßigen Beziehungen zwischen Wirrfaden- und Suchfadenkopulationen. 
Überdies wird diese Auffassung durch die weiteren Befunde der gesetzmäßigen 
Aufspaltung der Zwitterstämme vollkommen hinfällig. 
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abgespaltenen Haplonten immer nur bestimmte Typen vertreten waren, wurde 
die Abtestung zur Arbeitsersparnis nur gegen eine Auswahl meiner Teststämme 
durchgeführt, die eine sichere Bestimmung gestattete. Während zuerst eine grö- 
Bere Anzahl beliebiger Kolonien abgetestet wurde, konnte später noch ein ver- 
einfachtes Verfahren eingeführt werden, das die Erfassung der abgespaltenen 
diözischen Haplonten erleichterte. Es ist bereits früher darauf hingewiesen wor- 
den, daß Kolonien, die keine sexuelle Reaktion zeigen, und solche, die im Wirr- 
fadentypus reagieren, sich bei einiger Übung auf den Platten unterscheiden lassen. 
Junge, nicht reagierende Kolonien besitzen meist eine etwas spiegelnde glatte 
Oberfläche, sind beim Berühren mit der Platinnadel weich und lassen sich leicht 
in Wasser verteilen. Im Wirrfadentypus reagierende Kolonien sind dagegen 
eigenartig mattweiß gekörnt und beim Berühren mit der Nadel fest, so daß sich 
nur mehr oder minder große zusammenhängende Lappen abtragen lassen. Dem 
Verreiben in Wasser setzen sie einen erheblichen Widerstand entgegen, so daß 
man sie nur als größere oder kleinere Brocken verteilen kann. Wenn diese Ver- 
schiedenheiten auch nicht immer klar hervortreten und kleinere Unterschiede 
in der Nährbodenzusammensetzung, Außentemperatur und Luftfeuchtigkeit die 
Merkmale verwischen können, so genügen sie doch meist, um verdächtige Stämme 
unter der großen Zahl der Kolonien herauszufischen und sie dann der Abtestung 
gegen die Testreihe zu unterziehen. 


Es ergab sich bei diesen Untersuchungen, daß die Abspaltung von 
diözischen Stämmen aus den Zwittern eine vollkommen gesetzmäßige 
Erscheinung ist, die fast bei jedem Zwitterstamm vorkommt. Die Er- 
gebnisse dieser Prüfungen sind in Tabelle 3 zusammengestellt. Wir ent- 
nehmen daraus folgende Regeln: 


Tabelle 3. Abspaltung diözischer Stämme aus Zwitterstämmen. 











Protokoll- Prozent- — 
bessichnung Genformel | zwittrig | diözisch | zahlen der der abgespaltenen Stimme 
Abspaltung| AB | am | A5B | AB? 
301 = M |) 195 8 4,1 % — = 5 3 
M 1 29 1 gid m 2 1 
M 19 115 16 13,9 % — — 16 _ 
M 21 186 1 etre T = Er 
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306 15 34 226,6 % 34 — —_ _ 


























1. Die Abspaltung diözischer Stämme aus Zwitterstimmen erfolgt bei 
den einzelnen Kulturen in ganz verschiedenem Ausmaße. Es gibt Kul- 
turen, die überhaupt keine oder nur ganz geringgradige Abspaltung 
zeigen (vgl. M 21, M 24, 302 und 303), während sie bei anderen wie M 25 
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und 306 über 100% hinausgeht. Die angegebenen Prozentzahlen sind 
natürlich keinerlei absolute Werte, die über die wirkliche Häufigkeit der 
Abspaltung Auskunft geben. Sie geben vielmehr einen Anhalt nur fiir 
das im Augenblick der Abimpfung in jeder Kultur herrschende Verhält- 
nis zwischen diözischen und zwittrigen Sporidien. Zahlenmäßig kann 
man sich die Entstehung dieses Verhältnisses in folgender Weise veran- 
schaulichen. Stellen wir uns z. B. vor, daB von 100 zwittrigen Sporidien 
bei der Teilung eine Sporidie zwei diözische Sporidien bildet, so kann 
diese urspriingliche Prozentzahl von 1% bei der weiteren Vermehrung 
in verschiedenem Maße verändert werden, je nachdem, ob die zwittrigen 
oder die diözischen Sporidien sich schneller vermehren. Kommt es zu 
einer schnelleren Vermehrung der diözischen Sporidien, so können die 
Zwittersporidien schließlich überwuchert werden und die Kulturen in ihrer 
Gesamtheit diözische Reaktionen zeigen. Impfen wir zufällig noch von 
einer Kulturstelle ab, die fast reine diözische Sporidien enthält, so werden 
die späteren Überimpfungen schließlich als rein diözisch erscheinen. 
Derartige Überwucherungsvorgänge sind bei längerer Kultur der Zwitter- 
stämme tatsächlich beobachtet worden. Als Beispiel gebe ich eine Ab- 
testungsreihe des Zwitterstammes 276, für den Beobachtungen über sein 
sexuelles Verhalten im Verlaufe von etwa 11/,jähriger Kultur vorliegen 
(siehe Tabelle 4). Während er sich im Februar 1930 noch vollkommen 
typisch zwittrig verhält, ist im Oktober 1930 schon ein deutlicher Unter- 
schied in der Stärke der Suchfadenbildung bei den Reaktionen mit 
Haplonten vom B-Faktor gegenüber denen mit Haplonten von den 
B1- und B2-Faktoren festzustellen, der so auffällig war, daß er schon da- 
mals in den Protokollen vermerkt wurde. Ein Jahr später, im Oktober 
1931, haben die diözischen Sporidien die Zwittersporidien bereits derartig 
überwuchert, daß die ganze Kultur nunmehr als rein diözisch erscheint. 
Dieses Beispiel ist kein Einzelfall, sondern bei fast allen Zwitterstämmen 
konnte der Übergang zu reinen Geschlechtsstämmen beobachtet werden. 
Einige Befunde darüber sind in Tabelle 5 niedergelegt. Wenn auch 
einige Zwitterstämme während der Beobachtungszeit keine Abspaltung 
gezeigt haben, so ist doch wohl nicht daran zu zweifeln, daß man sie bei 
genügend langer Beobachtungsdauer immer finden wird. Allerdings 
können Verhältnisse sekundärer Natur, etwa geringere Vermehrungs- 
fähigkeit der abgespaltenen diözischen Sporidien gegenüber den ursprüng- 
lich zwittrigen oder Abbindung der wenigen abgespaltenen diözischen 
Sporidien durch sexuelle Reaktionen mit den Zwittern, die Umstim- 
mung derartiger Stammkulturen verhindern. Hier spielt eben noch die 
„Vegetationsstärke‘‘ der beiden Komponenten mit hinein, die im Einzel- 
falle wohl recht verschieden sein kann. Man kann die tatsächlich fest- 
gestellte Überwucherung der zwittrigen durch die diözischen Sporidien 
auch vom Gesichtspunkte der Selektion aus betrachten, wie das Knızr 
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Tabelle 5. Uberwucherung der Zwitterstimme durch die abgespaltenen diözischen 
Sporidien bei längerer Kulturdauer. Ü — Übergangsreaktion vergleiche Tabelle 4 
Oktober 1930“. 














Sexualverhalten im 
Stamm Genformel Mai-Jali Februar-März Oktober Oktober 
1929 1930 1930 1931 
261 Zwi Zwi sh da 
263 | Zwi Zwi Zwi — 
267 Zwi Zwi Zwi Zwi 
275 A Zwi Zwi Zwi Zwi 
278 Zwi Zwi Zwi _ 
303 Zwi Zwi Zwi _ 
301 Zwi Zwi — Zwi 
wa Da) ze = - Zi 
wi — — wi 
269 N Zwi Zwi Zwi Ü 
270 4 Zwi Zwi Zwi Ü 
302 } 4[B] Zwi es as Ü 
276 Zwi Zwi Ü diöz AB 
277 Zwi Zwi Ü diöz AB 
280 Zwi Zwi Ü diöz AB 
272 4 Zwi Zwi Zwi diöz AB 
A ; x 
306 Zwi Zwi _ diöz AB 
266 Zwi Zwi diöz AB _ 
268 | Zwi Zwi diöz AB | diöz AB 
271 Zwi Zwi diöz AB diöz AB 
305 Zwi Zwi _ diöz AB 
5 
us A Zwi re pe diöz As B 

















(1930) für das Überwuchern einer Mutante über die Ausgangsform in 
Massenaussaaten von Schizophyllum durchgeführt hat. 

In den gleichen Fragekomplex wird auch noch eine andere Erschei- 
nung hineingehören. Aus den Absaaten der Zwitterkulturen (vgl. 
Tabelle 3) ersehen wir, daß aus den Zwittern fast durchweg zwei ver- 
schiedene diözische Stämme herausspalten, während die Stammkulturen 
der Zwitter nach längerer Kulturdauer immer nur einen Geschlechtstyp 
aufweisen. Wir können daraus den Schluß ziehen, daß die Haplonten, 
die den Faktor B enthalten, lebenskräftiger sind als die Sporidien mit 
dem Faktor B? und diese schließlich in den Stammkulturen vollkommen 
unterdrücken. Vermutlich wird die Häufigkeit der Abspaltung auch 
durch Außenfaktoren bestimmter Art beeinflußt. Doch sind die Versuche 
in dieser Hinsicht noch nicht genügend weit durchgeführt, um bereits 
darüber berichten zu können. 

2. Bei der Abspaltung bleiben die Faktoren der A-Reihe vollkommen 


unverändert. Zwitter der Formel As [B] lieferten Haplonten, die alle den 
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Tabelle 6. 

Prozentverhältnis von neutralen Kleinsporidien zu neutralen GroBsporidien. 
Stamm | Großsporidien | Kleinsporidien | 44 Kleinsporidien 
97. 75 131 12 9,1 % 

97. 76 429 7 1,7 % 
97. 78 272 15 5,5 % 
97. 79 197 5 2,5 % 
97. 117 250 4 1,6 % 
97. 121 122 10 8,2% 
97. 124 205 75 36,6 % 
97. 157 315 30 9,5 % 
97. 174 280 10 3,6 % 
96. 1 23 3 13 % 
96. 62 104 2 1,6 % 
99. 16 64 3 4,7 % 











A5-Faktor enthalten. Die eigentliche Spaltung bezieht sich nur auf den|B}- 
Faktor. Er wird in die beiden Faktoren B und B® zerlegt. Aus Zwittern 


der Formel A5 spalten also die beiden Haplonten A5 B und A5 B? 


heraus und entsprechend aus Zwittern der Konstitution A | B | die Haplon- 
ten AB und A B?. Diese Gesetzmäßigkeit gibt einen Anhaltspunkt für 
eine Deutung in ganz bestimmter Richtung. Bevor wir auf diese ein- 
gehen, wollen wir erst die Befunde bei den neutralen Stämmen kennen 
lernen. 
IL. Die neutraien Stämme. 
Morphologie und Abstammung der neutralen Stämme. 

Über das Auftreten von neutralen Stämmen ist bereits in einer 
früheren Mitteilung berichtet worden (1931, S. 116 u. ff.). Derartige 
Stämme zeigen alle übereinstimmend die gleichen charakteristischen 
Merkmale. Ihr auffälligstes Kennzeichen ist die Ausbildung eines dichten 
Suchfadensaumes um jede Kolonie, der vollkommen den bei Sexualvor- 
gängen entstehenden Säumen entspricht. Mikroskopisch unterscheiden 
sich diese Suchfäden von den durch einen Sexualakt gebildeten in keiner 
Weise. Sie entstehen durch vegetatives Auskeimen von einzelnen Spori- 
dien und enthalten der Erwartung gemäß nur einen Kern. Die Fülle der 
Suchfäden verfilzt die Sporidienmasse zu ziemlich festen Häuten, von 
denen sich nur schwer Material entnehmen läßt. In allen diesen Einzel- 
heiten ähneln sie den typischen Suchfadenkolonien derart weitgehend, 
daß zuerst der Gedanke nahe lag, sie als Mischkulturen von zwei oder 
mehreren sexuell differenten Haplonten anzusprechen. Als aber bei den 
Versuchen, diese Stämme durch Plattenaussaaten oder durch Züchtung 
von Klonen zu reinigen, immer wieder die gleichen Kolonietypen erhalten 

Planta Bd. 17. 41 
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wurden, war ihre Sondernatur sichergestellt. Alle Bemühungen, diese 
Stämme entweder in Kombination unter sich oder in Kombination mit 
normalen Haplonten zu sexuellen Reaktionen zu bringen, sind fehl- 
geschlagen. Sie müssen also als neutrale Stämme angesprochen werden. 

Die erste Bekanntschaft mit diesen neutralen Stämmen machte ich 
bereits im Anfange meiner Untersuchungen im Mai 1929. Sie wurden aus 
Brandsporenkolonien gezogen, die bei erhöhter Temperatur zur Keimung 
gebracht waren. Die betreffenden Kolonien zeigten schon äußerlich 
durch ihre Kleinheit ihre Sondernatur an. Dann stellte es sich heraus, daß 
auch bei normalen Temperaturen derartige Stämme entstehen können. 
Später fanden sie sich bei der Analyse von F,-Brandsporen, die durch In- 
fektionen mit genetisch bekannten Haplontenkombinationen gewonnen 
waren, auf einigen Pflanzen. Darüber ist früher bereits berichtet worden 
(Baucx 1931). Da andere Pflanzen der gleichen Infektionsserie Brand- 
sporen mit normalen Haplonten lieferten, muß die Veränderung der 
genetischen Natur dieser Stämme auf irgendwelche, vorläufig noch un- 
durchsichtige Einflüsse von seiten der Wirtspflanzen auf das Pilzmycel 


zurückgeführt werden. 


Die Abspaltungserscheinungen der neutralen Stämme. 

Die neutralen Stämme zeigen genau so wie die Zwitterstämme im 
Laufe längerer Kultur Abspaltungen, die hier aber in viel größerer 
Mannigfaltigkeit auftreten. Es lassen sich folgende Typen der Spaltung 
(Tabelle 7) auseinanderhalten: 

1. Abspaltung von neutralen Kleinsporidien, 

2. Abspaltung von Zwitterstämmen, 

3. Abspaltung von diözischen Stämmen, 

4. Abspaltung von diözischen und zwittrigen Stämmen. 

Bei fast allen neutralen Stämmen findet man bei den Absaaten 
Kolonien, die auffällig weiß und glänzend sind und keine Säume aus 
Suchfäden entwickeln. Bei mikroskopischer Betrachtung fallen sie durch 
die Kleinheit ihrer Sporidien auf, und in Kombinationsversuchen unter 
sich oder mit normalen diözischen Stämmen zeigen sie keine sexuellen 
Reaktionen. Es handelt sich also um neutrale Kleinsporidien, die mor- 
phologisch ganz den diözischen Kleinsporidien entsprechen, über die be- 
reits früher berichtet wurde (BAuc# 1931, S. 116). Auch in Klonen aus 
neutralen Stämmen, die bei ihrer Isolierung in Tröpfchenkulturen nor- 
male Größe aufwiesen, stellen sie sich immer wieder ein. Ihre Vermeh- 
rungsfähigkeit scheint gegenüber der normaler Sporidien etwas herab- 
gesetzt zu sein. Wenigstens sind mir Überwucherungen der Groß- 
sporidien durch Kleinsporidien in älteren Kulturen nur in ganz seltenen 
Fällen vorgekommen. Einige Auszählungen über das Verhältnis von 
Großsporidien zu Kleinsporidien, die auf Grund von Plattenaussaaten ge- 
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Tabelle 7. 
Abspaltungen von diözischen und zwittrigen Stämmen aus neutralen Stämmen. 
Diözische Stämme Zwitter Zahl 
d 
AB | AB | asB | a5B | A #[p] en 

97. 125 _ — _ _ 1 — 17 
97. 154 _— — _ _ 1 — 54 
99. 4 _ — _ _ 1 — 6 
99. 10 _ _ _ _ 1 _ 7 
96. 40 eh J) © ee _ = 1 
96. 62 BE ay se ne = 3 
97. 82 oo u pa ol 3° 19 
97. 84 = _ 1 — _ —_ 6 
97. 89 u 4 a — _ — 24 
97. 144 _ _ 3 _ —_ _— 4 
97. 172 _ — = 1 _ _ 49 
91. 41 3 2 — — 2 — 18 
96. 4 LE env be cou ee 1 ps 7 
96. 20 — 1 — — 1 _ 12 
97. 121 _ 1 _ _ 1 _ 19 
97. 157 1 2 _ _ 1 _ 32 
97. 124 _ 1 4 1 1 2 59 
97. 135 _ 1 1 — 2 3 117 
97. 142 1 2 1 1 1 1 163 
97. 176 1 5 — 1 5 4 95 























macht worden sind, gibt Tabelle 6 wieder. Man ersieht daraus ihren 
geringen Anteil an der Gesamtheit der Sporidien, der sich für gewöhnlich 
unter 10% hält und nur in zwei Fällen darüber hinausgeht. Für ihre Ent- 
stehung muß man wohl ebenso wie für die der diözischen Kleinsporidien 
plasmatische Einflüsse verantwortlich machen. Wenigstens ist es nicht 
gelungen, durch Veränderungen der Nährböden oder Variation der Kul- 
turbedingungen die Abspaltung der Kleinsporidien zu fördern oder voll- 
kommen zu unterdrücken. Sollte es sich jedoch um Mutationen handeln, 
die Gene verändern, so werden auf jeden Fall Gene solcher Art betroffen, 
die mit den uns interessierenden Genen des sexuellen Verhalten nichts zu 
tun haben. Das geht am besten daraus hervor, daß auch unter den ab- 
gespaltenen zwittrigen und diözischen Stämmen eine ganze Anzahl mit 
Kleinsporidiennatur vertreten waren. 

Die aus neutralen Stämmen abgespaltenen Zwitterstämme unter- 
scheiden sich in ihren Reaktionen in keiner Weise von den früher ge- 
schilderten Zwittern. In einigen Fällen wurden von ihnen auch weitere 
Analysen durchgeführt und bei ihnen die gleichen Abspaltungen von 
diözischen Haplonten gefunden, wie sie oben für die Zwitter bereits ge- 

41* 
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schildert wurden. Die genetische Struktur der abgespaltenen Haplonten 
entsprach den für die Zwitter aufgestellten Gesetzmäßigkeiten. Diese 
Tatsache stellt einen Übergang zu dem Spaltungstypus 4 dar, bei dem 
aus neutralen Stämmen neben Zwittern diözische Stämme gewonnen 
wurden. Man möchte daraus den Schluß ziehen, daß die Abspaltung in 
der Richtung neutral zu zwittrig und von zwittrig aus zu diözisch vor sich 
geht. Ob auch die Folge neutral-diözisch unter Überspringung des 
Zwitterstadiums vorkommt, läßt sich nicht mit voller Sicherheit aus- 
schließen. Ich neige zu der Ansicht, daß die Spaltungsfolge immer in dem 
Sinne Neutral-Zwitter-Diözie vor sich geht. Es ist nämlich mehrfach 
vorgekommen, daß bei der ersten Absaat von einem neutralen Stamm 
nur diözische Haplonten gefunden wurden, daß aber bei weiteren 
Untersuchungen schließlich doch die Zwitter entdeckt wurden. 

Die Häufigkeit der Abspaltungen scheint bei den neutralen Stämmen 
erheblich geringer zu sein als bei den Zwitterstämmen. Das zeigt sich 
schon darin, daß eine sehr große Anzahl von Stämmen überhaupt nicht 
spaltet. Unter 88 insgesamt untersuchten Stämmen war das nur bei 
20 Stämmen der Fall, also 22,7% der Gesamtsumme. Und auch bei den 
spaltenden Stämmen ist die Häufigkeit der Spaltung sehr gering. Unter 
1519 von den Platten als verdächtig abgeimpften Kolonien waren nur 
75 Stämme, also nur 4,9%, zwittrige oder diözische Abspaltungen. Ob 
Außeneinflüsse die Spaltungshäufigkeit verändern können, läßt sich noch 
nicht mit Sicherheit entscheiden. Doch sprechen einige Befunde ent- 
schieden in diesem Sinne. So konnte ich mehrmals beobachten, daß 
neutrale Stämme sich lange Zeit vollkommen refraktär verhielten und 
erst dann Abspaltungen zeigten, als von ihnen eine Reihe von Klonen 
abgezweigt waren. Vermutlich haben bei der Züchtung der Klone irgend- 
welche unübersehbare Einflüsse auf die Abspaltung hingewirkt. 

Betrachten wir nunmehr die bei der Abspaltung erhaltenen Hap- 
lontentypen (Tabelle 7), so zeigt sich, daß auch für die neutralen Stämme 
die gleichen Gesetzmäßigkeiten gelten, wie sie oben für die Zwitter dar- 
gelegt worden sind. Wieder müssen wir feststellen, daß von einigen Aus- 
nahmen abgesehen, auf die später eingegangen werden soll, die abge- 
spaltenen Stämme, gleichgültig ob sie diözische oder zwittrige Natur be- 
sitzen, bezüglich ihrer Faktoren der A-Reihe alle übereinstimmen. Auch 
hier werden wir daraus schließen können, daß die Sterilitätsfaktoren ge- 
nau so wie bei den Zwittern unverändert geblieben sind, und daß sie 
nicht für den neutralen Zustand verantwortlich zu machen sind. Anders 
ist das Verhalten der B-Faktoren. Sie scheinen die eigentliche Ursache 
für die Veränderung zum neutralen Zustand hin darzustellen. Wir wollen 


die in den neutralen Zustand veränderten B-Faktoren als[B] schreiben, 


wobei wir es wie bei den Zwittern offen lassen wollen, welcher Faktor der 
B-Serie im gegebenen Falle verändert ist. Ein neutraler Stamm würde 
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dann z. B. die Formel A | Bj bekommen und daraus die zwittrigen Spori- 


dien A[B] und die diözischen Stämme A B und A B? bilden können. 
Ein abweichendes Verhalten zeigen nur die in der untersten Spalte 
der Tabelle 7 zusammengefaBten Stämme. Bei ihnen spalten auch 
zwittrige oder diözische Stämme mit verschiedenen A-Faktoren heraus. 
Bei ihnen miissen also auch die A-Faktoren irgendwie gegeniiber dem 
Normalzustand verändert sein, und wir wollen für diese Stamme die 


Formel [A][B] wählen. Vergleicht man die Zahl der bei den Absaaten 
als verdächtig erscheinenden und auf ihr Sexualverhalten überprüften 
Kolonien (letzte Spalte der Tabelle 7) bei diesen Stämmen mit der Zahl 
der bei anderen Stämmen untersuchten Kolonien, so möchte es fast 


scheinen, als ob beiden Stämmen der Formeln A|B | oder A5|B | die Unter- 
suchung nicht genügend weit ausgedehnt worden ist, und man könnte 
den Verdacht aussprechen, daß bei weiterer Analyse dieser Stämme viel- 
leicht doch noch Spaltungen der A-Faktoren gefunden werden könnten. 


Die Vermutung, daß allen neutralen Stämmen die Formel [a] [3] zu- 
kommt, scheint mir selbst einigermaBen begriindet, doch läBt sich im 
Augenblick darüber nichts sicheres aussagen. Diese Schwäche des ex- 
perimentellen Materials läBt sich aber nunmehr nicht mehr beheben, da 
der größte Teil dieser Stämme nicht mehr vorhanden ist. Für unsere 
theoretische Deutung der neutralen Stämme ist dieser Punkt aber nicht 
so wichtig und kann deshalb vorläufig außer acht gelassen werden. 


III. Die theoretische Deutung der zwittrigen und neutralen Stämme. 


Die Gleichheit der Gesetzmäßigkeiten der Abspaltungsvorgänge bei 
beiden Stammgruppen erlaubt eine Deutung auf gemeinsamer Grund- 
lage. Zwei Erklärungsprinzipien kämen dafür in Betracht. Wir könnten 
einmal annehmen, daß allen diesen Abspaltungsvorgängen Mutations- 
vorgänge zugrunde liegen, die nur die B-Faktorenserie betreffen, und die 


aus zwittrigen BB] oder neutralen [B]-Faktoren die beiden normalen B- 
und B2-Faktoren hervorbringen würden. Demgegenüber fällt es aber 
ins Gewicht, daß niemals ein B1-Faktor gefunden wurde. Noch viel 
weniger wäre einzusehen, daß bei der großen Fülle von multiplen Fak- 
toren der A-Serie, die wir kennen, ein Mutationsvorgang bei den Stämmen 


der Formel stets nur die beiden Faktoren A und A5 ergeben sollte. 
Um diesen Umstand zu erklären, müßte man zu der weiteren Hilfsan- 
nahme einer gerichteten Mutation greifen. Erinnern wir uns aber, daß 
all diese neutralen Stämme von experimentell erzielten F,-Brandsporen 
abstammen, denen die Zygotenformel A A5 B B® zugeschrieben werden 
muß, und daß auch die Zwitterstämme von einem Brandsporenmateria] 
der gleichen Zygotenkonstitution stammen, so erhält die Gesetzmäßig. 











626 R. Bauch: Über die genetischen Grundlagen 


keit der Abspaltungen sofort ein ganz anderes Gesicht. Wir können den 
Satz aufstellen, daß nur solche Haplonten abgespalten werden, die aus der 
ursprünglichen Zygote theoretisch zu erwarten gewesen wären, und die auch 
in anderen Fällen tatsächlich gefunden worden sind (vgl. BaucH 1931). 
Dieser Gedankengang führt zwangsmäßig zu der Vorstellung, daß bei 
den Brandsporen, die neutrale oder zwittrige Sporidien geliefert haben, 
die Aufspaltung der Gene bei der Reduktionsteilung nicht normal ver- 
laufen ist, sie vielmehr teilweise unterblieben ist. Die Entstehung der 
Zwitter kann man sich dann etwa in folgender Weise vorstellen. Der 
diploide Brandsporenkern der Formel A A5 B B? hat bei der Reduk- 
tionsteilung die A-Faktoren normal reduziert und sie in A und A5 ge- 
spalten. Die B-Faktoren dagegen sind nicht gespalten worden, sondern 
eine Bindung der Form| BB* | eingegangen, in der sie auch bei den folgen- 
den Aquationsteilungen weitergegeben werden. Wir wiirden also aus der 
Zygote die beiden Zwitter der Formel A und As erhalten. 
Im Laufe der Kultur kann nun bei einzelnen Sporidien, vermutlich wäh- 
rend des Teilungsvorganges der Zellen die Zwitterbindung gesprengt 
werden, und es entstehen dann Sporidien der Formel A B und A B® bzw. 
A5 B und A‘ B? aus A‘| BB* . Das würde also besagen, daB die Re- 
duktionsteilung der B-Faktoren im Sporidienstadium und nicht während 
der Brandsporenkeimung wie im Normalfalle erledigt wird. 

Die Entstehung der neutralen Stämme wird man sich im Prinzip 
ähnlich vorstellen müssen, nur wird man annehmen müssen, daB die 
Bindung der B-Faktoren hier anderer Art ist. Wir wollen dies als[ BB*] 
schreiben. Die Abspaltungen fiihren hierbei aus Sporidien der Formel 
A[BB:] entweder zu Zwittern der Formel A und diese spalten dann 
weiter zu A B und A B2 auf, oder in anderen Fällen unter Uberspringung 
der Zwitterzustandes direkt zu den normalen Haplonten. 

Das abweichende Verhalten der Stämme der Formel [A][B]1äst sich 
diesen Gedankengängen einreihen, wenn wir annehmen, daß hier auch 
die A-Faktoren ungespalten geblieben sind und eine Bindung eingegangen 
sind. Diese Stämme müßten etwa die Formel erhalten. 
Bei ihrer Aufspaltung würden dann entweder zuerst die Stämme 


A[BB*] und A*[BB*] unter Wegfall der Bindung der A-Faktoren gebildet, 
oder es könnten direkt Zwitter der Formel A und As ent- 
stehen. Aus diesen Zwittern könnten dann leicht die normalen diözischen 
Haplonten abspalten. Wie die Auflösung der Bindungen im einzelnen 
verläuft, läßt sich aus unseren Analysen nicht mit Sicherheit entnehmen. 
Hier wäre also der Fall eingetreten, daß bei zwei Faktorenpaaren die Re- 
duktionsteilung unterblieben ist und sie im diploiden Zustand von der 
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Brandspore zu den Sporidien weitergegeben werden. Man wird daraus 
schließen dürfen, daß der Ausfall der Reduktion auch bei anderen hier nicht 
analysierten Faktoren (Kolonieform und Koloniefarbe usw.) gelegentlich 
eintreten kann, und daB wir im Extrem auch mit dem Durchtritt ganzer 
diploider Kerne durch die Brandspore zu rechnen haben werden. 

Zusammenfassend ete wir sagen: Die innere Einheitlichkeit der 
beobachteten Abspaltung inungen an zwittrigen wie an neutralen 
Stämmen berechtigt zu der Deutung, daß hier entweder ganze Brandsporen- 
kerne oder nur einzelne Gene im diploiden, ungespaltenen Zustand von der 
Brandspore auf die Sporidien weitergegeben werden, und daß sie erst zu 
einem späteren, nicht genau festgelegten Zeitpunkt während des vegetativen 
Vermehrungsstadiums der Sporidien ihre Reduktion nachholen. 

Unsere Ergebnisse erlauben aber noch weitergehende Schlüsse. Bis 
jetzt haben wir nur von einzelnen zwittrigen oder neutralen Stämmen 
gesprochen ohne Rücksicht darauf, ob sie von einer oder von verschie- 
denen Brandsporen stammten. Betrachten wir nunmehr die Sporidien, 
die von jeweils einer Brandspore abstammen, so können wir erwarten, 
daß wir aus ihren genetischen Konstitutionen ein Bild des Ablaufes der 
abnormen Reduktionsteilung für jede einzelne Brandspore gewinnen 
können, und daß wir vielleicht auch zu Vorstellungen über die differente 
Natur der zwittrigen und neutralen Bindungen gelangen werden. Be- 
sonderes Interesse müssen in dieser Beziehung jene Brandsporen er- 
wecken, die wie früher berichtet (siehe Tabelle 7 bei Bauc# 1931, S. 119) 
neben neutralen Stämmen auch diözische Stämme geliefert haben. Es 
ist schon damals die Vermutung ausgesprochen worden, daß die neutralen 
Stämme nicht alle genotypisch identisch sein werden. Diese Vermutung 
wird nunmehr durch die Analyse der Spaltungsvorgänge der neutralen 
Stämme bestätigt. Leider ist mir im Augenblick ein Eingehen auf diese 
Fragen nur für wenige Brandsporen möglich. Die Gründe dafür sind sehr 
verschiedener Art. Einmal bin ich nicht mehr im Besitze der ganzen 
damals gezüchteten neutralen Stämme, und andererseits fallen eine große 
Anzahl von Stämmen für diese Betrachtung einfach aus dem Grunde aus, 
weil sie bisher keine Abspaltungen gezeigt haben. Um rationell an diese 
Frage herantreten zu können, müßte man ein Mittel an der Hand haben, 
das die Abspaltung aus neutralen Stämmen mit Sicherheit und in größe- 
rem Ausmaße erzwingen läßt. Wenn meine Versuche in dieser Richtung 
auch noch nicht zu dem gewünschten Erfolg geführt haben, so machen es 
gewisse Beobachtungen doch nicht aussichtslos, in dieser Richtung weiter 
zu experimentieren. So verfüge ich im Augenblick nur über drei Brand- 
sporen, bei denen eine derartige Analyse vorgenommen werden kann. 

Der erste Fall betrifft die Brandspore, die die Zwitterstämme M = 


As[BB:| und N= A[ BB®| geliefert hatte. Sie entstammte einem 
Brandsporenmaterial (Fundort Ungarn I), dem auf Grund der Analysen 
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an anderen Brandsporen die Zygotenformel A A* B B? zugesprochen 
werden muBte. Auch die aus den Abspaltungen der Zwitter erschlossene 
genetische Struktur weist auf die gleiche Formel hin. Diese Spore zeigte 
eine einfache Zweierspaltung in die beiden Zwitter A und As| BB*], 
die im Verhältnis 4 : 16 gefunden wurden. Es miissen also die A-Fak- 
toren gespalten worden sein, während die Spaltung für die B-Fak- 
toren unterblieben ist. Das differente Verhalten der beiden Faktoren- 
gruppen können wir nur verstehen, wenn wir annehmen, daß beide 
Gruppen in verschiedenen Chromosomen lokalisiert sind. Für die andere 
Möglichkeit — beide Faktorengruppen liegen in einem Chromosom — 
kennen wir wenigstens meines Wissens keinen Parallelfall in der geneti- 
schen Literatur, bei dem in einem Chromosom gelegene Gene teils ge- 
spalten, teils ungespalten bei der Reduktionsteilung verteilt würden. 
Unter dieser Annahme können wir uns den Verlauf der Spaltung in zwei 
verschiedenen Weisen vorstellen: 





I U 
Zygote AA‘ BB? AA‘ BB* 

ay a“ 
I. Teilung A[BB?| 4:[BB»] AA‘[BB*] AA‘[BB:| 


ja \ FR 


II. Teilung A[BB:] A [BB: ET A‘[BB:] A[BB:Ja' A A*|BB?| 
ps 


Für Schema I wird vorausgesetzt, daB die erste Teilung die redu- 
zierende für die A-Chromosomen ist, und daB die Abnormität bezüglich 
der B-Chromosomen darin liegt, daß sie sich hierbei äquationell teilen. 
Man kann daran denken, daß ihre für die zweite Teilung angelegte 
prophasische Spaltung bereits soweit durchgeführt ist, daß schon bei der 
ersten Teilung die Chromosomenspalthälften auf die beiden Pole der 
Spindel verteilt werden. Der Endeffekt dieses Vorganges würde nicht 
viel anders ausfallen, wenn wir die Reduktion für die zweite Teilung! 


annehmen würden. Immer ergeben sich die beiden Zwittertypen A[BB:| 


und As[BB:|. Im Schema II ist der abnorme Verlauf der Spaltung bei 
den B-Chromosomen ganz andersartig. Hier würde die Spaltung für 
beide Faktorenpaare im zweiten Schritt eintreten und die Abnormität 
darin bestehen, daß die B-Chromosomen unregelmäßig auf die Spindel- 
pole verteilt würden. Es würden dann Haplonten der Formel A[BB*| 
und A5 einerseits und As| BB? und A andererseits entstehen. Dies 





1 DaB die Spaltung der Faktoren bald im ersten, bald im zweiten Teilungs- 
schritt der Reduktion erfolgen kann, ist früher nachgewiesen worden (siehe 
Kapitel IV bei Baucx 1930 b). Daß einzelne Faktoren im ersten, andere im 
zweiten Teilungsschritt gespalten werden können, geht aus den Untersuchungen 
von Diıckınsonx (1928) an Ustilago levis hervor. 
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würde ein vollkommener Parallelfall zu dem primären ‚non-disjunetion‘‘ 
der Geschlechtschromosomen der Drosophila sein. Die Typen A und As 
werden aller Voraussicht nach lebensunfähig sein und ausfallen. Eine 
sichere Entscheidung, welches der beiden Schemata verwirklicht ist, 
läßt sich im Augenblick nicht fällen. 

Der zweite Fall betrifft die Brandspore 8 der Op. Nr. 97. Sie hatte 
seinerzeit bei der Analyse 10 neutrale Stämme und die beiden Haplonten- 
typen A B? und A5 B im Verhältnis 14 : 6 ergeben. Von den neutralen 
Stämmen konnten bei zwei Kulturen Abspaltungen festgestellt werden, 
die restlichen Stämme verhielten sich refraktär. Die Abspaltungen des 


Stammes 97. 176 führen zu der genetischen Formulierung [44 ][BR*). 
Bei Stamm 97. 172 war die Spaltungshäufigkeit sehr gering. Sie betrug 
nur 2% der Gesamtzahl der als verdächtig von den Platten abgeimpften 
Kolonien. Ihm hätte daraufhin die Formel As[BB*] gegeben werden 
müssen. Ich möchte aber glauben, daß bei weiterer Untersuchung noch 
andere Haplontentypen sich finden würden, und daß man dann auch für 
ihn zu der Formel kommen würde. Machen wir diese An- 
nahme, so können wir uns den Ablauf der Reduktionsteilung bei dieser 
Brandspore nach folgendem Schema vorstellen: 


Zygote AA5 BB: 
; AR 
I. Teilung AA: BB? AA‘ BB: 


Là an 
II. Teilung AB? ASB [AA‘)[BB:] [AA*][BB*] 


Der zweite Teilungsschritt wiirde hier den eigentlich reduktio- 
nellen darstellen. Der eine der aus der ersten Teilung resultierenden 
Kerne würde also normal reduzieren und die beiden diözischen Haplon- 
ten A B® und A5 B liefern. Der andere Kern würde an Stelle einer Re- 
duktion eine Äquationsteilung erledigen und zu den neutralen Stämmen 


führen. 

Eine etwas andere Sachlage liegt bei dem dritten Fall, der Brandspore 3 
der Op. Nr. 97, vor. Hier waren seinerzeit 8 Haplonten des Typus A B? 
und 8 anscheinend neutrale Stämme mit Suchfadenbildung gezogen 
worden. 4 dieser ,,neutralen‘‘ Stämme erwiesen sich aber sofort bei der 
ersten Plattenabsaat als Mischstämme, da alle einzeln liegenden Kolonien 
keine Suchfäden bildeten und nur dort, wo die Kolonien sich häuften 
und einander berührten, Suchfäden entstanden. Die daraus isolierten 
Subkulturen waren rein diözisch und entsprachen den Typen A B* 
und A5B. Die restlichen 4 Kulturen waren sichere neutrale Stämme. 


Für zwei von ihnen (97. 135 und 97. 142) konnte die Konstitution 
[BB?]ermittelt werden, während ein dritter Stamm (97. 144) die Formel 
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A5 hätte erhalten müssen. Von diesem Stamm wurde aber seiner- 
zeit nur eine einzige Absaat vorgenommen, und später wurde er durch 
eine Penicillium-Infektion vernichtet. Es ist wohl zu erwarten, daß auch 
für ihn bei genügender Durcharbeitung die gleiche Formel hätte ermittelt 
werden können wie für die beiden anderen Neutralstamme. Setzen wir 
diesen Fall, so müßte die Spaltung dieser Zygote in folgender Weise vor 
sich gegangen.sein: 

Zygote AA‘ BB: 


u 
I. Teilung Er BBY AA: BB: 
IL Teilung AB! A5B Gran [aa [Br 


Das Schema entspricht also vollkommen dem der vorhergehenden 
Brandspore. Freie Stämme des Typus A5 B sind zwar ursprünglich nicht 
gefunden worden, aber der Nachweis von vier Mischstämmen führt zu der 
Annahme, daß dieser Haplontentypus durch sofort einsetzende Sexual- 
reaktionen mit A B® fürs erste abgebunden war und sich nicht weiter 
vermehren konnte. 

Ich bin mir bewußt, daß diesen Deutungsversuchen noch sehr viel 
Hypothetisches anhaftet und man im Einzelfalle vielleicht auch noch zu 
anderen Formulierungen kommen könnte. Sie kranken vor allem an der 
viel zu geringen Zahl der analysierten Neutralstämme. Diese ist damit 
zu entschuldigen, daß man anfänglich bei der Kultur der Brandsporen 
diese komplizierten Verhältnisse natürlich nicht im mindesten erwarten 
oder überschauen konnte, daß viele Stämme in der Zwischenzeit von 
2 Jahren verloren gegangen sind, und daß eine große Zahl anderer 
Neutralstämme bisher noch nicht zur Spaltung zu bringen war. Man 
wird aber nunmehr bei weiterer Bearbeitung dieses Gebietes von vorn- 
herein bewußter vorgehen und methodisch so manches verbessern kön- 
nen. So wäre es sehr wünschenswert, an Stelle unserer bisherigen ,,Indi- 
vidualanalyse‘‘ — Kultur einer größeren Anzahl (meist 20—30) von Spori- 
dien von je einer Brandspore — eine direkte Tetradenanalyse durch 
Abfischen der einzelnen von den Brandsporen gebildeten Sporidien ein- 
zuführen. 

Die Unregelmäßigkeiten, die wir für den Ablauf der Reduktions- 
teilung hier prinzipiell annehmen müssen, legen den Gedanken nahe, daß 
das Keimungsbild der abnorm spaltenden Brandsporen auch irgend- 
welche Abweichungen zeigen würde. Das trifft aber allem Anschein nach 
nicht zu. Bei Keimungsversuchen mit verschiedenen Brandsporenproben 
konnten keine bemerkenswerten Veränderungen gegenüber dem Normal- 
typ der Keimung festgestellt werden. Auch alle Versuche, auf zyto- 
logischem Wege Einblick in die Besonderheiten der neutralen oder 
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zwittrigen Stämme zu gewinnen, führten bei der Kleinheit der Kernver- 
haltnisse zu keinem Ergebnis. 

Die genetische Struktur der zwittrigen und neutralen Stamme kénnte 
theoretisch auch noch auf einem anderen Wege untersucht werden. Es 
ware dies die experimentelle Infektion der Wirtspflanze und die Analyse 
der dabei erhaltenen F,-Brandsporen. Praktisch wird dieser Weg aber 
durch die steten Abspaltungen, denen die Stämme unterliegen, ungang- 
bar. Im Einzelfalle würde man nie sicher sein, ob die Infektion durch die 
neutralen und zwittrigen Sporidien selbst oder durch von ihnen abge- 
spaltene Normalhaplonten bedingt wäre. Besonders gilt dieser Einwand, 
wenn man Zwitter oder neutrale Stämme in Kombination mit Normal- 
haplonten verwenden würde. Einige Versuche dieser Art sind zwar mit 
den Zwittern durchgeführt worden, konnten aber aus diesen Gründen 
nicht zu weiteren Einblicken in diese verwickelten Verhältnisse führen. 


Zwitter der Formel A[BB®] (Stamm 303) und As|BB®] (Klon M 21) 
haben für sich allein verwendet in je vier Versuchsreihen keine Infek- 
tionen herbeigeführt. Beide Stämme in Kombination waren erwartungs- 
gemäß infektionsfähig, da sie Suchfäden zu bilden vermögen. In drei 
von vier Serien konnte Schnallenmycel festgestellt werden, und eine 
Serie lieferte zwei Pflanzen mit Brandsporen. Bei einem Infektions- 


ansatz Zwitter x normal (Stamm 303 der Konstitution A und Nor- 
malhaplont der Formel A5 B) zeigten eine Reihe von Pflanzen Infek- 
tionsflecken, und bei insgesamt vier Pflanzen kam es zur Brandsporen- 
bildung. Sämtliche erhaltenen Brandsporenproben von allen Pflanzen 
zeigten aber das gleiche verwickelte Spaltungsbild in neutrale, zwittrige 
und normale Stämme, wie wir dies auch bei gewissen F,-Brandsporen aus 
entsprechenden Normalhaplonten kennen gelernt haben. Die Analyse 
dieser Sporen ist im Augenblick noch nicht genügend weit durchgeführt, 
um daraus weitere Schlüsse ziehen zu können. 

Es bleibt nun noch übrig, die Grundlagen unseres Deutungsver- 
suches der zwittrigen und neutralen Stämme von allgemeineren Gesichts- 
punkten aus zu überprüfen. Wir hatten für die Stämme der Konstitution 


annehmen müssen, daß bei ihnen die in verschiedenen 


Chromosomen lokalisierten A- und B-Faktoren die Brandspore unredu- 
ziert passiert haben. Da die Brandpilze nur wenig Chromosomen be- 
sitzen — neuerdings hat Hirrie (1931) für Ustilago Avenae und U. Hor- 
dei zwei Chromosomen in der Haplophase nachgewiesen — liegt der Ver- 
dacht sehr nahe, daß die Reduktion in diesem Falle für sämtliche Chro- 
mosomen unterblieben ist, und daß die neutralen Stämme dieser Kon- 
stitution überhaupt diploide Kerne enthalten. Den gleichen Verdacht 
hegt auch CHRISTENSEN (1931) für gewisse ,,solopathogene“ Stämme von 
Ustilago Zeae (Einzelheiten siehe später). Verschiedene Arbeiten der 
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letzten Jahre, teils genetischer teils zytologischer Richtung, beweisen, 
daB man mit einem Ausfall der Reduktion und der Weitergabe diploider 
Kerne unbedingt rechnen kann. So sei z. B. auf den kürzlich von Maınx 
(1931) mitgeteilten Befund an einer Oedogonium-Art verwiesen. Bei der 
Zygotenkeimung des diözischen Oedogonium plagiostomum var. gracilius 
konnte er aus dem Gesamtinhalt einiger Zygoten Fäden erhalten, die sich 
durch ihre morphologischen Eigenschaften und ihr sexuelles Verhalten 
mit großer Wahrscheinlichkeit als diploid ansprechen lassen. Das wird 
auch dadurch kenntlich, daß die Klone dieser bivalenten Fäden sowohl 
Oogonien wie Antheridien ausbilden und damit ihre zwittrige Anlage auf- 
weisen. Ferner sei auf die Untersuchungen von ROBINSON (1932) über 
die Entwicklung der Dictyotacee Taonia atomaria hingewiesen. Diese 
Alge kommt an den Küsten Englands nur in der diploiden, tetrasporen- 
tragenden Generation vor und wird nur ausnahmsweise auch in der 
haploiden Geschlechtsgeneration gefunden. Das gleiche gilt auch für 
eine ganze Reihe anderer Algen in den nördlichen Bezirken ihres Verbrei- 
tungsgebietes. Für Taonia konnte ROBINSON beobachten, daß der Ge- 
samtinhalt der Tetrasporangien, ohne sich zu teilen, ausgestoßen wurde 
und sich zu jungen Taonia-Keimlingen entwickelte. Auch hier wird 
man mit der Annahme nicht fehlgehen, daß die Reduktionsteilung aus- 
gefallen ist, und daß sofort diploide sporophytische Pflanzen entstanden. 
Bei höheren Pflanzen mehren sich in den letzten Jahren die Beobach- 
tungen über die Entstehung diploider Eizellen und diploider Pollen- 
körner, durch deren gegenseitige Befruchtung es zur Bildung tetra- 
ploider Pflanzen kommt. Weiter wird versucht, durch Noxen ver- 
schiedenster Art den normalen Ablauf der Reduktion zu stören und sie 
vollkommen zu unterdrücken. Und schließlich kennen wir ja bei der Er- 
scheinung der Apogamie genügend Beispiele (vgl. ROSENBERG 1930), 
wo die Reduktionsteilung vollkommen unterbleibt. In dieser Beziehung 
würde sich also unsere Annahme ohne Schwierigkeiten einem größeren 
Tatsachenbereich einfügen lassen und dadurch an innerer Wahrschein- 
lichkeit gewinnen. 

Bleiben wir aber nur bei den aus unseren Beobachtungen sich direkt 
ergebenden Folgerungen und betrachten wir den Fall, daß nur zwei 


Chromosomen (A4:][BB*|stämme) oder gar nur eines (A[BB?] und 
A[BB*]-Stamme) ungespalten aus der Reduktionsteilung hervorge- 
gangen sind, so macht auch diese Vorstellung. keine Schwierigkeiten, 
wenn wir an die vielfachen Abnormitäten denken, die bei der Reduk- 
tionsteilung von Drosophila gefunden wurden und zu Chromosomen- 
aberrationen führten. Wenn diese Beobachtungen sich auch meist auf 
Geschlechtschromosomen beziehen, so wird man prinzipiell das gleiche 
auch für die Autosomen erwarten dürfen. Teilweise sind jaauch Abnormi- 
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täten der Autosomen auf Grund irgendwelcher Unregelmäßigkeiten der 
Reduktionsteilung bekannt! (vgl. STERN 1927 und 1930). Hinzuweisen 
wäre auch auf die Sätze von trisomen Mutanten, die BLAKESLEE (1921) 
bei seinen Datura-Kulturen aufgefunden hat, und die auf die gleiche Ur- 
sache zurückgehen. Theoretisch liegt also auch dieser Annahme nichts 
im Wege. 

Wean wir unsere Vorstellungen bezüglich chromosomaler Aberra- 
tionen bei der U. longissima somit als möglich hinstellen müssen, so ist 
weiter zu erörtern, ob derartige Aberrationen bei späteren Äquations- 
teilungen wieder reguliert werden können und in unserem Falle zu den 
Abspaltungen führen. Auch dafür kennen wir eine ganze Reihe von 
Parallelbeispielen. So konnte WINKLER (1916) bei seinen experimentell 
erzielten tetraploiden Solanum- Pflanzen gelegentlich Rückschläge in den 
morphologischen Habitus der diploiden Pflanzen feststellen. WETT- 
STEIN (1925) berichtet von manchen seiner durch Seta-Regeneration ge- 
wonnenen multiploiden Moosrassen, daß sie sehr inkonstant sind und ihre 
Chromosomenzahl herabregulieren. Schließlich wären in diesem Zu- 
sammenhang auch noch die Mosaikindividuen der Drosophila zu nennen, 
die ja teilweise ebenfalls durch Chromosomenabspaltungen bei Äqua- 
tionsteilungen entstanden sind. Wenn es sich in der Mehrzahl dieser 
Fälle auch nicht um direkte Reduktionsteilungen handeln wird, sondern 
nur um Regulationen der Chromosomenzahl im Verlauf unregelmäßiger 
äquationeller Teilungen, so wird doch durch diese prinzipiell das gleiche 
Ergebnis — abgesehen natürlich von etwaigen crossing-overs, die hier 
fehlen müssen — erzielt wie bei normalen Reduktionsteilungen. 

Aus diesen Erörterungen geht hervor, daß unser Deutungsversuch 
sich völlig in den Rahmen der an anderen Organismen beobachteten Er- 
scheinungen einreihen läßt. 

Bei dieser Gelegenheit ist es vielleicht angebracht, nochmals auf die 
Entstehung unserer abnormal spaltenden Brandsporen einzugehen. Wir 
schneiden damit die schon viel erörterte Frage an, welche Ursachen dafür 
vorliegen, daß Reduktionsteilungen in typischer Form nur in bestimmten 
Zellen, den Gametenmutterzellen, Sporenmutterzellen und bei Haplo- 
bionten den Zygoten, vor sich gehen, und weshalb sie bei den ,,somatischen 
Zellen‘ ausbleiben?. In der Keimbahn der Tiere sehen wir, daß von An- 
fang der Embryonalentwicklung an ganz bestimmte Zellen, teilweise 


1 Allerdings scheinen die Abnormitäten bei den Geschlechtschromosomen an 
sich viel häufiger vorzukommen als bei den Autosomen. In dieser Hinsicht ist 
vielleicht nicht uninteressant, darauf hinzuweisen, daß auch in unserem Falle bei 
der Mehrzahl der Stämme Veränderungen der B-Faktoren vorliegen. Möglicher- 
weise spricht dies im Sinne unserer Deutung der B-Faktoren als Sexualfaktoren. 

2 Bezüglich der einschlägigen Literatur sei auf die zusammenfassenden Dar- 
stellungen von TiscHLER (1921, S. 361 ff.) und Bétak (1928, S. 247—248) ver- 
wiesen. 
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mit besonderen plasmatischen Strukturen (Keimbahnkörper) bereit ge- 
stellt werden, die später beim geschlechtsreifen Tier die Gametenmutter- 
zellen produzieren. Wir dürfen unter Verallgemeinerung dieser Tatsache 
vielleicht den Schluß ziehen, daß die Reduktionsteilung durch besondere 
Bedingungen yon seiten des Plasmas eingeleitet wird. Daß der Verlauf 
der Reduktionsteilung an sich durch die Wahl ungünstiger Außenbe- 
dingungen (Kälte, Einwirkung von Narkotika und von sonstigen 
schädigenden Stoffen, Röntgen- und Radiumstrahlen) verändert werden 
kann, ist eine Erscheinung sekundärer Natur, die mit der Einleitung der 
Teilung an sich nichts zu tun hat. In unserem Falle handelt es sich aller 
Wahrscheinlichkeit nicht um derartige äußere Noxen, da diese Brand- 
sporen in verschiedensten Versuchen immer die gleichen Abnormitäten 
zeigten. Wir haben schon früher darauf hingewiesen, daß nur die auf 
bestimmten Pflanzen entstandenen Brandsporen die Abnormitäten 
zeigten, während das gleiche Haplontenmaterial an anderen Pflanzen 
normal reduzierende Brandsporen erzeugte. Man wird dem Schlusse 
nicht ausweichen können, daß während des Lebens des Pilzes in der 
Wirtspflanze spezifische Einflüsse wirksam geworden sind. Da wir an 
unseren abgespaltenen Haplonten in Bezug auf die Genomstruktur letz- 
ten Endes keine Abweichungen finden konnten, da wir andererseits 
sehen, daß allem Anschein nach plasmatisch bedingte Kleinsporidien in 
der Nachkommenschaft der neutralen Stämme regelmäßig vorkommen, 
kommen wir zu dem Schlusse, daß auch in unserem Falle eine Verände- 
rung der plasmatischen Grundstruktur die Ursache für den abnormen 
Ablauf der Reduktion bzw. ihren völligen Ausfall darstellt. Damit 
kommen wir auch hier zu der Hypothese einer besonderen plasmatischen 
Struktur, die die Einleitung und, normale Außenbedingungen voraus- 
gesetzt, den normalen Ablauf der Reduktion gewährleistet. 


IV. Zwittriges und neutrales Verhalten bei anderen Pilzen. 


Aus den bisherigen Darlegungen geht ohne weiteres hervor, daß die 
bei U. longissima vorliegende Zwittrigkeit und Neutralität auf einer ganz 
anderen Grundlage beruht als die entsprechenden sexuellen Reaktionen, 
die wir bei anderen Pilzen kennen. Zwittrige Geschlechtsverteilung ist 
aus allen Pilzgruppen bekannt und ist anscheinend überall phänotypisch 
bedingt. Hartmann (1929) nimmt für den zwittrigen Zustand in kon- 
sequenter Durchführung der von CoRRENS (1928) für die Diplobionten 
geschaffenen Terminologie die beiden Geschlechtspotenzen A für die 
Ausbildung der männlichen Geschlechtsorgane und G für die Ausbildung 
der weiblichen Geschlechtsorgane an. Außenfaktoren der Umwelt, die im 
Einzelfalle sehr verschiedener Natur sein können, treffen die Entschei- 
dung, welche der beiden Potenzen realisiert wird. Der Diözie bei Haplo- 
bionten liegen die gleichen Potenzen zugrunde, zu denen aber noch 
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Zusatzfaktoren, Realisatoren hinzutreten, durch die entweder die Ent- 
wicklung der einen Potenz gehemmt oder die der anderen gefördert wird. 
Ein diözischer Haplobiont würde im männlichen Zustand A G a und im 
weiblichen Zustand A G y zu schreiben sein. Es ist bereits früher ausge- 
führt worden, daß es im Augenblick noch Schwierigkeiten bereitet, die 
bifaktoriell bedingte multipolare Sexualität der Hymenomyceten und 
Ustilagineen in dieses Schema einzureihen. Die Hauptschwierigkeit 
liegt darin, daß es keine Handhabe gibt, um einen der B-Faktoren — die 
A-Faktoren spielen in ihrer Natur als Sterilitäts- oder Letalfaktoren für 
diese Erörterung keine Rolle — einem anderen B-Faktor als a oder y 
gegenüberstellen zu können. Noch undurchsichtiger wird die Sachlage 
bei den Hymenomyceten, bei denen ja allem Anschein nach Vielheiten 
der B-Faktoren ausgebildet sind. Die aus dem Bestreben nach Einheit- 
lichkeit erwünschte Identifizierung der B-Faktoren mit den Realisatoren 
wäre aber trotzdem möglich, wenn sich weitere Anhaltspunkte für eine 
Veränderung unserer Auffassungen über die Natur der Realisatoren er- 
geben würden. Würden wir, wie aus den Untersuchungen von ScHIE- 
MANN (1931) über die Geschlechtsvererbung bei Fragaria hervorzugehen 
scheint, generell zu der Auffassung kommen, daß a und y nicht differente 
Genqualitäten, sondern multiple Allele eines Grundgenes darstellen, so 
ließe sich die Angleichung der multipolaren Sexualität an die gewohnte 
Zweigeschlechtigkeit ohne größere Schwierigkeiten vollziehen. Für unsere 
Fragestellung ist es aber im Augenblick ziemlich gleichgültig, wie 
man die B-Faktoren im einzelnen auffassen will. Sicher kann man auf 
jeden Fall sagen, daß die Zwittrigkeit bei U. longissima nicht nur auf 
einer einfachen phänotypischen Grundlage beruht, sondern genotypisch 
durch eine besondere Veränderung der B-Faktoren bedingt ist. Diese 
besteht allem Anschein nach darin, daß die Zusatzfaktoren der B-Reihe 
in ihnen im diploiden Zustand vorhanden sind und sich gewissermaßen 
auskompensieren. 

Man wird daraus entnehmen können, wie vorsichtig man in der Be- 
urteilung der genetischen Grundlagen der Geschlechterverteilung sein 
muß, zumal in den letzten Jahren gleichsinnige Beobachtungen an an- 
deren Objekten bekannt geworden sind. DopsE (1927) hat bei dem 
Ascomyceten Neurospora tetrasperma ein zwittriges Verhalten festge- 
stellt, das darauf beruht, daß jede Ascospore von vornherein zwei ge- 
schlechtsdifferente Kerne erhält. Sass (1929) hat bei einigen zweispo- 
rigen Hymenomyceten (Coprinus ephemerus f. bispora, Naucoria semi- 
orbicularis f. bispora und Galera tenera f. bispora) die gleiche Kernver- 
teilung und die gleiche zwittrige Reaktion festgestellt. Alle Pilze 
gleichen sich auch darin, daß sie gelegentlich Sporen mit nur einem Kern 
ausbilden, die dann rein getrenntgeschlechtiges Verhalten zeigen. Ihr 
Zwittertum beruht auf ihrem diploiden Kernzustand, der von vornherein 














636 R. Bauch: Über die genetischen Grundlagen 


bei der Bildung der Sporen hergestellt wird. Von hier aus wird es auch 
leicht sein, einen Anschluß an die Zwitter der U. longissima zu gewinnen, 
bei denen ja allem Anschein nach die Chromosomen, die die Geschlechts- 
faktoren enthalten, in doppelter Ausführung vorhanden sind. Bei all 
diesen Formen würde also eine „sekundäre“ Zwittrigkeit vorliegen, die 
zu der gewöhnlichen Zwittrigkeit auf A G-Grundlage, etwa in dem 
gleichen Verhältnis steht wie die sekundären Zwitter von Melandrium 
(G. und P. HerrwiG 1922), die ja ebenfalls auf einer Veränderung der zu- 
sätzlichen Realisatoren beruhen, zu der normalen phänotypisch bedingten 
Zwittrigkeit der Blütenpflanzen. 

Auch die neutralen Stämme der U. longissima unterscheiden sich 
durch ihre genetischen Besonderheiten sehr wesentlich von dem, was 
man für gewöhnlich als neutrales Verhalten bezeichnet hat. Darunter 
verstand man ursprünglich eine sexuelle Indifferenz von gewissen 
Mucorineenstämmen, die sich nicht zur sexuellen Reaktion bringen 
lassen wollten. Über solche Stämme wird von fast allen Pilzgruppen, 
über die ausgedehnteres experimentelles Material vorliegt, berichtet. 
Ganz verschieden davon sind die ‚neutralen‘ Mycelien von Phycomyces, 
die ja auf Grund der experimentellen Synthese von Burcerr (1914) als 
heterokaryotisch anzusehen sind. Da die ‚neutralen‘ Mycelien des 
Phycomyces meist auch Ansätze zur sexuellen Reaktion zeigen (Binnen- 
zygoten), ist es vielleicht zweckmäßiger, sie nicht mehr als neutral zu be- 
zeichnen, sondern sie in die Gruppe der sekundären Zwitter einzureihen. 
Wieder andere Verhältnisse mögen vorliegen bei solchen Fällen, wo ein 
ursprünglich sexuell reagierender Stamm im Laufe der Kultur sein 
Reaktionsvermögen verliert (siehe Pholiota bei Harper 1927). Bei 
U. longissima beruht die Neutralität auf einer besonderen Verteilung be- 
stimmter Chromosomen, so daß man sie fast als ‚‚heterochromo- 
somatisch‘‘ bezeichnen möchte. Einige Stämme enthalten nach den 
früheren Darlegungen sicher die die A- und B-Faktoren tragenden 
Chromosomen in doppelter Anzahl, vielleicht aber handelt es sich bei 
ihnen überhaupt um diploide Kerne. Bei anderen Stämmen scheinen nur 
die die B-Faktoren tragenden Chromosomen doppelt vorhanden zu sein. 
Doch muß es dahingestellt bleiben, ob nicht auch bei ihnen sich bei wei- 
terer, noch umfangreicherer Analyse eine Beteiligung der Chromosomen 
herausgestellt hätte, die die A-Faktoren enthalten. Hier wird also 
Neutralität gewissermaßen durch eine Auskompensation der differen- 
ten Genqualitäten bedingt, vergleichbar etwa dem asexuellen Zustand, 
in dem sich die Zygoten bei haplobiontischen Formen befinden. Auf 
jeden Fall wird immer klarer, daß die Erscheinung des asexuellen oder 
neutralen Verhaltens ein sehr komplexes Phänomen ist, dem ganz ver- 
schiedene Ursachen genetischer und physiologischer Natur zugrunde lie- 
gen können. 
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Diese Varianten des sexuellen Verhaltens sind allem Anschein nach 
nicht auf U. longissima beschränkt, sondern finden eine Parallele in den 
von CHRISTENSEN (1929 und 1931) und SLEUMER (1932) gefundenen Ab- 
normitäten bei Ustilago Zeae. Der Maisbrand ist ebenfalls multipolar 
sexuell, aber Schwierigkeiten verschiedenster Art haben bisher eine 
exakte genetische Formulierung verhindert. Beim Maisbrand kopu- 
lieren die Sporidien nur unter anscheinend recht engen Umweltsbe- 
dingungen miteinander, und erst SLEUMER ist es kürzlich gelungen, die 
Kopulation sicher nachzuweisen. Früher nahm man an, daß beim Mais- 
brand wie bei vielen anderen Brandpilzen, deren Sporidien nicht zur 
Kopulation zu bringen sind, die Kopulation innerhalb der Wirtspflanze 
eintritt, zumal Hanna (1929) Bilder finden konnte, die diese Kopula- 
tionsweise zu bestätigen schienen. So konnte bisher nicht die Sexual- 
reaktion selbst, sondern nur der positive oder negative Ausfall von ex- 
perimentellen Infektionen mit bestimmten Haplontenkombinationen 
als Grundlage für genetische Betrachtungen dienen. Auf diese Weise ist 
zuerst HANNA (1929) zu der Auffassung gekommen, daß der Maisbrand 
ein tetrapolares Sexualverhalten zeige, und CHRISTENSEN konnte in mühe- 
voller Analyse von F,-Brandsporen die Existenz einer ganzen Reihe von 
multiplen Allelen bei beiden Faktorengruppen wahrscheinlich machen. 
Es ist aber ohne weiteres einleuchtend, daß diese Gleichsetzung von Er- 
folg oder Mißerfolg der Infektionsversuche mit dem Eintreten oder Aus- 
bleiben von sexuellen Reaktionen ein sehr gewagtes Unternehmen dar- 
stellt. Denn dabei wird ein nicht zu unterschätzender Unsicherheits- 
faktor eingeführt, der auf dem Widerspiel zwischen Pilz und Wirt bei der 
Infektion selbst und während des parasitischen Lebens des Pilzes in der 
Wirtspflanze beruht, zumal CHRISTENSEN selbst zu der Annahme be 
sonderer Faktoren für „pathogenicity‘‘ gedrängt wird. Am klarsten 
macht sich diese Unsicherheit der Methode in der letzten Arbeit von 
CHRISTENSEN (1931) bemerkbar, wo Tetradensätze der Sporidien von 
einer Brandspore einmal unter sich kombininert wurden und zweitens 
mit den Tetradensätzen von anderen Sporen. Unter 42 Analysen konnte 
nur bei 14 Brandsporen Übereinstimmung zwischen beiden Methoden 
der Feststellung des sexuellen Verhaltens erzielt werden. Die Unter- 
suchungen von SLEUMER stehen demgegenüber unter einem glücklicheren 
Stern. Ihm gelang es, Kopulationen außerhalb der Wirtspflanze zu er- 
zielen und die gleichen differenten Kopulationstypen, den Suchfaden- 
und den Wirrfadentyp festzustellen, wie sie für U. longissima bekannt 
sind. Mit Haplontenkombinationen, die im Wirrfadentyp reagierten, 
konnte er keine Infektion der Pflanzen erzielen, während die im Such- 
fadentyp reagierenden Kombinationen meist Infektion und Brand- 
sporenbildung herbeiführten. Wenn es ihm auch nicht gelungen ist, diese 
differenten Sexualreaktionen bei allen Stämmen und mit Regelmäßig- 

Planta Bd. 17. 42a 
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keit herbeizuführen, so wird man sich des Eindruckes nicht erwehren 
können, daß U. longissima und U. Zeae in den wesentlichen Grundzügen 
ihres Sexualverhaltens übereinstimmen!. 

Nun sind bereits durch Eppins (1929), später dann von CHRISTENSEN 
und SLEUMER Stämme beim Maisbrand beobachtet worden, die ohne 
Kombination mit anderen Haplonten Infektionen herbeizuführen ver- 
mochten. EppIns und CHRISTENSEN haben diese Stämme anfänglich 
als homothallisch bezeichnet, während CHRISTENSEN neuerdings den 
neutraleren Ausdruck ,,solopathogene“ Stämme verwendet. Daß dieser 
neutralere Ausdruck entschieden angebrachter ist als der erste, wird so- 
fort klar, wenn wir den Versuch unternehmen, von den Verhältnissen 
bei U. longissima aus Rückschlüsse auf den Maisbrand zu ziehen. Un- 
sere Zwitterstämme haben für sich allein keine Infektion zu erzielen ver- 
mocht: Das ist auch verständlich, da weder sie allein noch ihre Ab- 
spaltungen im Suchfadentypus reagieren können. Zwittern in unserem 
Sinne werden die solopathogenen Maisbrandstämme also nicht ent- 
sprechen können. Dagegen sind sie sehr wohl den neutralen Stämmen der 


Konstitution an die Seite zu stellen. Wenn auch Infek- 
tionsversuche mit unseren neutralen Stämmen noch nicht vorliegen, so 
ist doch damit zu rechnen, daß sie entweder allein oder auf Grund der 
von ihnen abgespaltenen Haplonten zur Infektion fähig wären. Für eine 
Gleichsetzung der solopathogenen Stämme des Maisbrandes mit den 
neutralen Stämmen der U. longissima spricht auch der Umstand, daß bei 
den solopathogenen Maisbrandstämmen ebenfalls Abspaltungen beob- 
achtet werden konnten. So hat CHRISTENSEN (1929, S. 98) von 3 solo- 
pathogenen Stämmen je 6 Klone abgezweigt, von denen 3 nicht mehr 
solopathogen waren. Das sind aller Voraussicht nach haploide Spalt- 
produkte gewesen. Auch SLEUMER erhielt aus einem solopathogenen 
Stamm 5 diözische Subkulturen, die auf Grund von Infektionsversuchen 
alle dem gleichen Geschlechtstypus angehörten. Wenn schließlich nach 
längerer Kultur der solopathogene Ursprungsstamm nicht mehr in- 
fektionsfähig war, so mag das auf ähnlichen Überwucherungen durch die 
abgespaltenen Haplonten beruhen, wie sie bei den Zwittern der U. longis- 
sima nachgewiesen werden konnten. CHRISTENSEN nimmt zur Erklärung 
der solopathogenen Stämme an, daß sie zum mindesten in Bezug auf die 
Geschlechtsfaktoren diploider Natur sind. Bei seinen Tetradenanalysen 
einzelner Brandsporen hat er ausschließlich Spaltungen gefunden, bei 
denen nur solopathogene Stämme allein auftraten. Die komplizierteren 
Spaltungen — teils diözische Haplonten, teils neutrale Stämme — sind in 
seinem Material nicht vertreten. Er hat weiter gefunden, daß die F;- 
1 Anmerkung bei der Korrektur: Verf. ist es inzwischen gelungen, auch beim 
Maisbrand mit Sicherheit Sexualreaktionen auszulösen. Es konnten bisher 6 Allele 
der A-Reihe und 2 Allele der B-Reihe festgestellt werden. 
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Brandsporen aus solopathogenen Stämmen auch wieder solopathogene 
Sporidien produziert haben — eine Parallele zu unseren F,-Brandsporen, 
die gleichfalls wieder Spaltungsabnormitäten zeigten. Nur ein Befund 
CHRISTENSENS weicht von unseren Beobachtungen in gewissem Sinne ab. 
Er hat seine Stämme außer auf den Geschlechtstypus bzw. die Solo- 
pathogenität auch auf Farbstoffbildung in der Kultur, Konsistenz der 
Kolonien, Durchmesser der Kolonien, ihre Tendenz zur Sektorbildung 
und ihren allgemeinen Habitus untersucht und dabei bei Brandsporen, 
die nur solopathogene Stämme geliefert hatten, Spaltungen bezüglich 
mancher dieser Merkmale beobachten können. In anderen Fällen da- 
gegen verhielten sich alle solopathogenen Nachkommen einer Brandspore 
in allen diesen Merkmalen uniform. Wenn auch die genetische Bedingt- 
heit dieser Merkmale noch nicht genügend festgestellt ist, so legen diese 
Befunde doch den Befund nahe, daß in diesen Fällen keine rein diploiden 
Kerne vorlagen, sondern daß die Diploidie nur auf einzelne Chromo- 
somen beschränkt war, vergleichbar unseren Stämmen der Konstitution 


A | BB? |, Im allgemeinen ergänzen sich also die Untersuchungen an 
beiden Objekten aufs beste, und dadurch wird die innere Wahrschein- 
lichkeit der Deutungsversuche wohl entschieden erhöht. 


Zusammenfassung. 

1. Bei Ustilago longissima konnten zwittrige und neutrale Stämme in 
der Nachkommenschaft von Brandsporen genetisch bekannter Kon- 
stitution nachgewiesen werden. 

2. Zwittrige und neutrale Stamme zeigen in gesetzmaBiger Weise Ab- 
spaltungen von diözischen Haplonten. 

3. Die genetische Struktur der abgespaltenen Haplonten lieB Rück- 
schlüsse auf die genetischen Besonderheiten der Ursprungsstämme zu. 
Diese besteht darin, daB teils nur die B-Faktoren, teils auch die A-Fak- 
toren in diploidem Zustand in den abweichenden Stämmen ent- 
halten sind. 

4. Durch Analysen der Nachkommenschaft einzelner Brandsporen 
konnten Anhaltspunkte dafiir gefunden werden, daB die Faktoren der 
A- und der B-Reihe in verschiedenen Chromosomen lokalisiert sind, und 
daß bei den Brandsporen mit abnormen Stämmen Unregelmäßigkeiten 
der Reduktionsteilung vorliegen, die zu unregelmäßiger Verteilung der 
die A- und B-Faktoren tragenden Chromosomen führen. 

5. Die Abspaltungen diözischer Haplonten aus neutralen und zwitt- 
rigen Stämmen erweisen sich dadurch als Regulationen der Chromo- 
somenzahlen bei äquationellen Teilungen der betreffenden Sporidien. 

6. Bei den von U. Zeae bekannt gewordenen ‚„solopathogenen“ 
Stämmen werden aller Voraussicht nach ähnliche Chromosomenaber- 
rationen vorliegen wie bei den neutralen Stämmen. 

42* 
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DAS VERHALTEN DES ASCULINS BEIM AUSTREIBEN 
DER KNOSPEN VON AESCULUS HIPPOCASTANUM. 
NACHTRAG zur Arbeit: Verteilung und Wandel des Asculins 
in Aesculus hippocastanum. 

Von 
G. KLEIN und H. Linser. 

Mit 2 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 11. Mai 1932.) 


Frühere Untersuchungen hatten ergeben, daB das Verhalten des 
Asculins in Aesculus hippocastanum in Zusammenhang mit dem Vorgange 
des Austreibens der Knospen steht (G. KLEIN und H. Linser, Ver- 
teilung und Wandel des Asculins in Aesculus hippocastanum L., 
Planta 15, 767, 1932) und zwar insofern, als während und knapp vor 
dem Austreiben ein starker Abfall der Asculinmenge der Knospen- 
schuppen zu beobachten ist. Da bisher nur die Beobachtung eines ein- 
zigen Falles vorlag, wurde im Frühling 1932 ein anderer Baum von 
Aesculus, der etwas gréBer und alter war als die früher untersuchten, 
während des Austreibens der Knospen auf den Asculingehalt der Knos- 
penschuppen und der Blattanlagen untersucht, um festzustellen, ob sich 
die Abnahme des Äsculins abermals beobachten ließ. Es wurden zu die- 
sem Zwecke zu verschiedenen Zeitpunkten vor und während des Treibens 
je fünf Knospen von dem Baume entfernt, gemessen, getrocknet und ge- 
trennt in Knospenschuppen und Blattanlagen einer Gesamtäsculin- 
bestimmung unterzogen. Es wurden nur solche Knospen verwendet, die 
vor dem Austreiben, und zwar am 24. März, je 38 mm groß waren, und 
zwar nur einzelne Endknospen. Es handelte sich somit um durchaus 
vergleichbares Material, und außerdem um Mittelwerte aus je fünf 
Knospen, so daß ein sicheres Urteil über Ab- oder Zunahme von Asculin 
erlaubt ist. Tabelle 1 stellt die Ergebnisse der Bestimmungen zusammen. 
Abb. 1 gibt die absolute Menge an Asculin je Knospe graphisch an und 
zeigt im Schema den Zustand, in dem sich die austreibenden Knospen 
an den Untersuchungstagen befanden. Abb. 2 gibt den auf das Trocken- 
gewicht bezogenen Äsculingehalt an. 
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Tabelle 1. 
Marz Apri 
24 | 29. | 30. | 31. 2s | © 
Knospenschuppen. 

Asculin mg/je Stück. . . ne 159 |14,5 | 59 |10,3 | 7,5 | 8,0 
Asculin % /Trockengewicht 1,86 | 1,33 | 1,02 4 0,95 | 0,98 | 1,05 | 0,58 
Blattanlagen. 

Asculin mg/je Stück. . . 2,6 1,9 1,5 0,7 0,6 0,8 0,4 
Asculin % /Trockengewicht 0,44 | 0,28 | 0,22 | 0,15 | 0,12 | 0,18 | 0,04 
GréBe der Knospe in mm 38 44 46 42 48 46 60 























Vor allem fallt auf, daB die Knospen mehr Asculin fiihren als die im 
Vorjahre untersuchten, was auf das höhere Alter des Baumes und auf 
das größere Volumen und Gewicht der Knospen zurückgeführt werden 

J muB. Auch der Trockenge- 
wichtsprozentwert ist erhöht. 
Abgesehen von dieser Verschie- 
bung in der absoluten Menge an 








Abb. 1. Abb. 2. 


Asculin ergibt sich jedoch ein dem vorjährigen analoges Bild. Vom 24. 
bis zum 31. Marz ist ein starker Abfall des Asculinwertes zu beobachten. 
Während das Minimum im Vorjahre am 28. Marz vorlag, wurde es heuer 
am 31. vorgefunden, was sich durch die Verzégerung des Austreibens 
gegeniiber dem Vorjahre erklärt. Das Minimum wurde bei Knospen des- 
selben Stadiums gefunden wie im Vorjahre. 
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Der Asculingehalt der Blattanlagen macht die Schwankungen des 
Gehaltes der Knospenschuppen in geringerem MaBe mit, was im Vor- 
jahre nicht so deutlich zum Ausdruck gekommen war. 

Die Trockengewichtsprozentwerte zeigen einen starken Abfall bis 
zum 31., dann ein leichtes Ansteigen, und dann abermals starken Abfall, 
was mit den vorjährigen Ergebnissen übereinstimmt. 

Es hat sich somit der vorjährige Befund über die Abnahme des 
Asculins vor und während dem Treiben bestätigt, wodurch die in der 
zitierten Arbeit daraus gezogenen Schliisse sich erharten. 











POLYPLOIDE MITOSEN BEI CANNABIS SATIVA L. II. 
Von 
L. BRESLAVETZ 
(Moskau). 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Juni 1932.) 


In einem dasselbe Thema behandelnden Aufsatz (1928) habe ich 
darauf hingewiesen, daB sich in den Zellen der Wurzelspitze von Cannabis 
sativa mit unveränderlicher Regelmäßigkeit eine interessante Erschei- 
nung wiederholt. Man findet nämlich in den Zellkernen des Zentral- 
zylinders der Wurzel immer 20 diploide Chromosomen. Es ist aber be- 
kannt, daß Cannabis sativa 10 haploide Chromosomen in den Zellkernen 
enthält, während sich in den Kernen der primären Rinde die Zahl der 
Chromosomen immer verdoppelt, d. h. 40 erreicht. 

Die ersten Untersuchungen betrafen nur die Hauptwurzeln. Es war 
aber erwünscht, festzustellen, ob sich diese Besonderheit auch auf die 
Seitenwürzelchen erstrecke und, wenn dieses der Fall war, heraus- 
zufinden, durch welchen Vorgang diese Polyploidie in den Zellen der 
primären Rinde der Seitenwurzeln erreicht wurde. 

Einige gelungene Präparate gaben die Möglichkeit, diese Fragen zu 
beantworten; den Vorgang der Verdoppelung der Zahl der Chromosomen 
konnte man bei sehr jungen Seitenwürzelchen, die kaum eine Länge von 
0,25 cm erreichen, verfolgen. Bei einem dieser Würzelchen konnte man 
in den Längsschnitten alle Stadien in nebeneinander gelegenen Zellen 
beobachten. In zwei Zellen sieht man deutlich zwei dicht aneinander 
grenzende Kerne (Abb. 1, Zelle 1 und 2), in der dritten Zelle kann man 
beobachten, daß diese zwei Kerne verschmolzen sind, so daß die Grenze 
zwischen ihnen kaum noch durch ein feines Häutchen bezeichnet wird. 
Sie haben eine in die Länge gezogene Figur gebildet, aber so, daß zwei 
Kernkörperchen, die zwei verschiedenen Kernen angehören, noch weit 
voneinander liegen (Abb. 1, Zelle 3). In der vierten Zelle sieht man, wie 
das Häutchen zwischen den Kernen vollständig verschwindet, und nur 
die leichtgestreckte Form des Kernes und die biskuitartige aus zwei mit- 
einander verschmolzenen Kernkörperchen entstandene Figur erinnert an 
die Doppelnatur des Kernes (Abb. 1, Zelle 4). Weiterhin gleicht sich die 
Form des Zellkernes aus, er verliert die biskuitartige Form (Abb. 1, Zelle5) 
und endlich in der letzten Zelle (6) finden wir nur noch einen großen 
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runden Zellkern, der ein großes rundes Kernkörperchen einschließt 
(Abb. 1, Zelle 6). Damit ist der Vorgang der Kernverschmelzung voll- 
endet. 

Wenn nun diese Zellkerne zur Teilung kommen, so werden sie immer 
eine doppelte Chromosomenzahl haben. Folglich erstreckt sich das Vor- 
kommen von polyploiden Zellkernen in den Zellen der primären Rinde 
auch auf die Seitenwürzelchen, und ihre Entstehung ist dieselbe wie bei 
den Hauptwurzeln, d. h. sie vollzieht sich durch Verschmelzung der 
Kerne. as 

Die Polyploidie, wie ER 
wir sie beim Hanf finden, 
bildet den äußersten Vari- 
anten in einer ganzen 
Reihe solcher Erscheinun- 
gen. Häufig haben ver- 
schiedene Forscher für die 
allerverschiedensten Ar- 
ten von Pflanzen das Vor- 
handensein  polyploider 
Zellen nachgewiesen, die 
bald hier, bald dort in 
der Wurzel zerstreut sind. 
Bisweilen umfassen sie 
einen ganzen Sektor der ch: 
Wurzel, und endlich fin- app. 11. Der Verschmelzungsvorgang der Kerne in den Zellen 
den wir das Extrem in der der jungen Beitonwursein. 

Wurzel von Cannabis sativa, wo in der ganzen primären Rinde die Ver- 
doppelung der Zahl der Chromosomen vor sich geht. 

Indem wir unsere zytologischen Forschungen fortsetzten, kamen wir 
zu der Frage der Geschlechtschromosomen in den somatischen Zellen des 
Hanfes. Aus den Arbeiten HIRATAS wissen wir, daß man in den Keim- 
zellen X- und Y-Chromosomen beobachtet, doch ist es uns nicht gelungen, 
in den somatischen Zellkernen diese Chromosomen zu unterscheiden. 
Allerdings sehen wir in den polyploiden Platten, wie z. B. in der, die auf 
Abb. 2 dargestellt ist, zwei Chromosomen, die sich durch ihre Länge und 
Dicke von den anderen unterscheiden und die zuerst provisorisch X und- 
Y-Chromosomen genannt wurden; doch das von uns angewandte Fixier- 
mittel (Chrom-Azet-Formol oder das Fixiermittel Nawaschin) führt bis- 
weilen zu einem so starken Aufquellen, daß die morphologischen Kenn- 
zeichen der Chromosomen undeutlich werden. Daher beschlossen wir, 
das Lewrrzkische Fixiermittel zu benutzen, da es bekannt ist, daß es bei 

1 Die Abbildungen sind alle mit Hilfe des Apseschen Apparates hergestellt 
worden, alle bei gleicher Vergrößerung: Ok. 20, Obj. 2 mm. 

Planta Bd. 17. 42b 
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anderen Objekten Resultate ergibt, die man in Bezug auf die Bilder, die 
wir durch unsere gewöhnlichen Fixiermittel erhalten, mit Röntgenauf- 
nahmen im Verhältnis zu gewöhnlichen Photographien vergleichen kann. 
Lewrrzxys Fixiermittel ermöglicht es, die feinsten morphologischen 
Eigentümlichkeiten der Chromosomen zu entdecken. Daher wurde ein 
Teil der Würzelchen, diesesmal nicht der Seiten-, sondern der Haupt- 
wurzeln, mit diesem Fixiermittel (das aus drei Teilen 1% iger Chromsäure 
und 7 Teilen 10%igen Formalins besteht) fixiert, und die Wirkung dieses 
Fixiermittels zeigt sich beim Vergleich der Abb. 2 und 3. 

Auf der letzteren stellen wir mit zweifelloser Klarheit zwei Chromo- 
somen fest, die durch ihre ungewöhnliche Größe auffallen und von denen 
besonders das eine alle anderen an Größe übertrifft, links von ihm 
befindet sich ein Chromosom, das, obgleich kleiner als das erste, doch 
bedeutend größer ist als die anderen. Das erste Chromosom nennen wir 

X-, das zweite Y-Chromosom. Das LE- 
AS y witzkysche Fixiermittel gestattet uns 
= VO bei dem zweiten Chromo h eine 
Fa zweiten Chromosom noch ein 

R YI£ | 
. I 2" %e~ morphologische, uns früher entgangene 
al NA, \ Besonderheit festzustellen, nämlich das 
Vorhandensein einer medianen Ein- 


Abb. 2. Abb. 3. = er 
Abb. 2. Diploide Kernplatte. Fixiert mit SChnürung (Konstriktion). 


Chrom-Azet-Formol. — Abb. 3. Diploide Doch nicht nur bei diesen beiden 
* Chromosomen äußert sich die Indivi- 
dualität, auch die anderen Chromosomen erscheinen jetzt nicht alle 
gleich. Wir sehen, daß drei Paar Chromosomen Einschnürungen besitzen, 
bei vier anderen Paaren ist ihre U-förmige Gestalt hervorzuheben, ein 
Paar hat die Form fast gerader Stäbchen, das letzte Paar ist hakenförmig 
mit Gliedern ungleicher Größe. 

Dieser Zellkern liegt in einer Zelle des Zentralzylinders und hat daher 
die diploide Chromosomenzahl (20). Auf der vierten Abbildung geben 
wir die Äquatorialplatte eines tetraploiden Kernes aus einer Zelle der 
primären Rinde einer nach der Methode Lewirzkys fixierten Wurzel. 
Auf dieser Platte sind die Chromosomen X und Y äußerst ungünstig ge- 
lagert, doch die Individualität der anderen Chromosomen ist recht deut- 
lich ausgedrückt. 

In demselben Würzelchen findet sich in einzelnen Zellen der primären 
Rinde eine interessante Erscheinung ; die Zahl der Chromosomen hat sich 
noch einmal verdoppelt, wobei, wie Abb. 5 zeigt, alle (oder fast alle, denn 
einige Chromosomen zeigen durch ihre Dicke, daß sie sich noch nicht ge- 
teilt haben) sich streng paarweise lagern. Da das Fixiermittel Lewrrzkys 
die Möglichkeit gibt, ihre Individualität festzustellen, so kann man 
leicht sehen, daß diese Pärchen aus morphologisch gleichen Chromo- 
somen bestehen. Zwei kreuzweise liegende Chromosomen rechts oben 
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in der Platte lassen durch ihre Größe vermuten, daß es Geschlechts- 
chromosomen sind. 

Diese gepaarte Lagerung nach der Teilung der Chromosomen behalten 
diese augenscheinlich noch lange bei, da man häufig solche Platten in der 
primären Rinde des Hanfes beobachten konnte. Die Erscheinung läßt 
sich dadurch erklären, daß der Mechanismus der Teilung mit der für diese 
Art ungewöhnlich hohen Zahl der Chromosomen nicht fertig werden 
kann. Doch haben wir keinen Grund zu glauben, daß die weitere u 


Spy 
AN > 
Are DAS sy 5 Sig 
=a dh Ss US 
ID ane = NA 
+ En XY I 
Abb. 4. Pan Kernplatte. — Abb. py Kernplatte mit i En der 


Chromosomen. — Abb. 6. Oktoploide Kernplatte, in welcher die gepaarten Chromosomen sich 
voneinander entfernt haben. 


Sa 


bei diesem Stadium stehen bleibt, da wir Platten mit 80 Chromosomen 
finden, in denen sich aber die Chromosomen auf die gewühnliche Weise 
ordnen, ohne die Paarung einzuhalten. 

Unsere Praparate bieten uns noch eine Reihe an- 
derer sehr interessanter zytologischer Bilder, die wir 
nicht unerwähnt lassen kénnen. So schien in einigen 
Schnitten der Kern aus Karyomeren zusammengesetzt 
zu sein ; die letzteren bildeten gleichsam kleine Höfe, wo- 
bei sich auf jedem Hof bisweilen eine einfache, bisweilen x < + 
eine doppelte Chromatinscholle befindet. Diese ist bald 
größer, bald kleiner, aber immer stark mit Hämatoxylin gefärbt. An 
das Ende des Höfchens grenzt ein körniges, schwachgefärbtes Chromatin 
(Abb. 7). 

GRÉGOIRE, der diese Erscheinung entdeckt hat, weist darauf hin, daß 
im Verlauf des Teilungsvorganges aus diesen Karyomeren in gewöhn- 
licher Weise ein Kernnetz entsteht. In den meisten von uns beobachteten 
Zellkernen mit Karyomeren nimmt das Kernkörperchen wunderliche 
Formen an, wie man auf derselben Abbildung sehen kann. 

Aber nicht nur in solchen Zellkernen verhält sich das Kernkörperchen 
ungewöhnlich: In den polyploiden Zellen der primären Rinde kommen 
Fälle vor, wo das riesige Kernkörperchen (wie es überhaupt solchen Zellen 
eigen ist) lange in der Metaphase zurückgehalten wird, und bei näherer 
Betrachtung solcher Platten (nicht vom Pol, sondern von der Seite) tritt 
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es als eine bald in der Richtung des einen und des anderen Pols der 
Spindel (Abb. 8), bald nur in der Richtung des einen Pols als gestreckte 
Figur auf, wobei jedoch auf der anderen Seite der Zelle, in dem von einem 
Hof umgebenen Plasma, der Rest des Kernkörperchens liegt, von einem 
hellen Hof umgeben (Abb. 9). 








Abb. 8. Nicht resorbiertes, sich zu beiden Seiten Abb. 9. Nicht resorbiertes Kernkörperchen auf 
des Aquators lagerndes Kernkörperchen. einer Seite des Aquators. 


Außerdem sieht man auf der Abb. 9, wie aus dem hufeisenförmigen 
Kernkôrperchen nur in der Richtung der Chromosomen Teilchen hervor- 











Abb. 10. Beginn des Auseinandergehens der Abb. 11. Tochterkerne im Stadium der Ruhe, 
Chromosomen en augenscheinlich in einer oktoploiden Zelle, 
Kernkörperchens auf beiden Seiten. Neben dem einen liegt ein großer Rest eines 


Kernkörperchens, von einem Hof umgeben. 


gehen, die dunkler gefärbt sind als das Stroma des Kernkörperchens. Ob 
diese Fäden irgendeine Beziehung zur Ernährung oder Bildung der 
Chromosomen haben, wagen wir nicht zu entscheiden, da wir diese Er- 
scheinungen nur an einem ungenügenden Material studiert haben. Doch 
eine Voraussetzung dieser Art drängt sich von selbst auf, wenn wir die 
Abb. 10 betrachten. Hier sehen wir, daß vom Stoff des Kernkörperchens 
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nur kleine Teilchen nachgeblieben sind, die Chromosomen selbst aber sind 
bedeutend gréBer als auf Abb. 8 und 9. 

Zuweilen kénnen wir in den groBen, augenscheinlich oktoploiden 
Zellen beobachten, daB um einen der Tochterkerne, die sich schon im 
Stadium der Ruhe befinden, ein kernartiges Gebilde entstanden ist, das 
von einem hellen Héfchen umgeben ist (Abb. 11). 

Alle diese Beobachtungen zeigen uns, welch ein interessantes zyto- 
logisches Objekt Cannabis sativa darstellt, wieviel Neues man noch an 
dieser Pflanze entdecken kann, und wie interessant es sein wird, mit ihr 
zu experimentieren. x 
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UBER DIE ASSIMILATION KOMPLEMENTAR 
GEFARBTER MEERESALGEN IM LICHTE 
VON VERSCHIEDENEN WELLENLANGEN. 


Von 
G. EHRKE 
(Berlin). 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. Mai 1932.) 


Das Ziel der im folgenden behandelten Untersuchungen war, einen 
Beitrag zu liefern zu der seit langem bestehenden Streitfrage, ob die 
Lichtintensität oder die Qualität die entscheidende Rolle bei der Tiefen- 
verteilung der Algen im Meere spielt. Die Tatsache, daß die Grün- und 
Braunalgen die Oberfläche des Meeres bevorzugen, während die Rot- 
algen in der Hauptmasse, bis auf einige Ausnahmen, die Tiefen der 
Meere besiedeln, wurde zuerst von ENGELMANN zu erklären versucht. 
Mit Hilfe seiner von ihm ersonnenen Bakterienmethode fand er, daß die 
Meeresalgen in dem zu ihrer eigenen Farbe komplementären Lichte am 
stärksten assimilieren. Da nun, abgesehen von der mit zunehmender 
Wassertiefe eintretenden Schwächung sämtlicher Wellenlängen des 
sichtbaren Spektrums, der langwellige Teil des Tageslichtes schon durch 
geringe Wasserschichten stärker absorbiert wird als der kurzwellige 
Teil, so finden die Rotalgen in der Tiefe fast ausschließlich das aus 
kurzen Wellenlängen bestehende blaugrüne Licht vor. ENGELMANN 
stellte nun auf Grund des Vergleiches dieser optischen Eigenschaften des 
Wassers mit den Ergebnissen seiner Versuche die Hypothese auf, daß 
die regionale Verteilung der Meeresalgen in der verschiedenen spektralen 
Zusammensetzung des Lichtes in den einzelnen Tiefen des Meeres zu 
suchen sei. Erhärtet wurde diese Theorie durch die Untersuchungen 
seines Schülers GAIDUKOW, dem es auf experimentellem Wege gelang, an 
Cyanophyceenzellen mit Bestrahlung mit einfarbigem Lichte eine kom- 
plementäre Farbumstimmung zu erzielen. 

Abgesehen von dem Streit um die Brauchbarkeit der ENGELMANN- 
schen Bakterienmethode, der also ein Streit um die Richtigkeit der ex- 
perimentellen Ergebnisse ENGELMANNs darstellt, machten sich bald 
Stimmen bemerkbar, die sich gegen die hypothetischen Folgerungen 
ENGELMANNs wandten. OLTMANNS z. B. kommt auf Grund seiner Kul- 
turversuche von verschieden gefärbten Algen unter verschiedenfarbigen 
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Glasglocken zu der Ansicht, daB nicht die Wellenlänge, sondern die 
Lichtintensität, die an dem jeweiligen Standort der Alge herrscht, in der 
Hauptsache deren Verteilung im Meere bedingt. Dem OLrmannsschen 
Standpunkt schloß sich dann bald A. v. RICHTER an, der sich auf Grund 
seiner Versuche an grünen und roten benthontischen Meeresalgen in ver- 
schiedenfarbigem Lichte von verschiedener Intensität in scharfen 
Gegensatz zu ENGELMANN stellte, indem er dem roten Nebenpigment der 
Rotalgen, dem Phycoerythrin, eine Beteiligung an der Assimilation über- 
haupt abspricht, und der, obwohl seine Ergebnisse, wie KNIEP später in 
einem Referat über die Arbeit klarlegte, zum Teil sogar für die ENcEL- 
mMANNsche Hypothese sprechen, doch mit OLTMAnns die Meinung BEr- 
THOLDs teilt, daß die Lichtintensität für die Verteilung der verschieden 
gefärbten Meeresalgen als maßgebend zu halten sei. Immerhin ist zu. 
bemerken, daß RıcHTER die Lichtintensität durch Vorschalten von ver- 
schieden stark absorbierenden Filtern willkürlich veränderte und nie- 
mals die Assimilationswirkung verschiedener Wellenlängen bei gleicher 
Energieverteilung untersuchte. WURMSER führte das durch. Er ließ 
Ulva lactuca und Rhodymenia palmata in rotem, grünem und blauem 
Lichte von bekannter Energie, die er mit Thermosäule und Galvano- 
meter maß, assimilieren und stellte die Assimilationsgröße mit Hilfe der 
kolorimetrischen Methode von OSTERHOUT und Haas fest. Er fand, daß 
die Assimilation der Rotalge im grünen Lichte relativ stärker war als die 
der Grünalge. Da aber die Methodik und auch die Schlußfolgerungen 
WURMSERs aus seinen Ergebnissen Einwände zulassen, wie das besonders 
aus der Kritik HARDERs in seinem Referat über die Arbeit hervorgeht, so 
haben diese Untersuchungen, bevor sie nicht, wie HARDER sich aus- 
drückt, durch Versuche mit einer anderen Methode bestätigt worden sind, 
kein klares Bild über die Frage der Mitwirkung der Farbe bei der Assi- 
milation und damit über die EnGELMAnNsche Theorie hinterlassen. 

Erst HARDER konnte in seinen umfangreichen Assimilationsver- 
suchen an Cyanophyceenrasen die Widersprüche, die sich zwischen den 
Resultaten RicHTERs und ENGELMANNs gezeigt hatten, beseitigen. Er 
untersuchte die Assimilation von chromatisch adaptierten, in gleicher 
oder verschieden starker Lichtintensität aufgezogenen Speziesreinkul- 
turen von Phormidium foveolarum in Licht von verschiedener Wellen- 
länge und verschiedener Intensität. Es standen ihm also Sonnen- und 
Schattenpflanzen sowohl von den in rotem Licht gezogenen grünen 
Formen, als auch von den in blauem Licht gezogenen roten Formen zur 
Verfügung, und er untersuchte diese im Lichte ihrer eigenen, wie auch in 
der zur Eigenfärbung komplementären Farbe, und veränderte die Energie 
des einfarbigen Lichtes so, daß die Algen innerhalb derselben Wellenlänge 
sowohl unter Sonnen- als auch unter Schattenpflanzenbedingungen ge- 
bracht wurden. Er fand, daß die Phormidien jeweils in der Lichtfarbe 
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am besten assimilieren, die zu der Eigenfarbe des betreffenden Algen- 
rasens komplementär ist. Auch in den Versuchen, in denen Algen in 
verschiedenfarbiges Licht gleicher Energie gebracht wurden, zeigte sich, 
daB die Assimilation in der zur Eigenfarbe jeweils komplementären 
Lichtfarbe stärker war, ganz gleich, ob die Algen in energiegleichem Licht 
aufgezogen wurden oder nicht. Er konnte ferner feststellen, daB die 
Pflanzen jeweils diejenige Lichtintensität für ihre Assimilation vorteil- 
hafter ausnutzen können, in der sie aufgewachsen sind; Sonnenpflanzen, 
ganz gleichgültig welcher Farbe, assimilieren in starkem Lichte besser 
als Schattenpflanzen, und umgekehrt waren letztere in schwachem Lichte 
den Sonnenpflanzen überlegen. HARDER überträgt diese an “yano- 
phyceen gemachten Beobachtungen auf die Ökologie der Meeresalgen 
und bringt somit hinsichtlich des Problems der Verteilung dieser Argu- 
mente sowohl für die ENGELMANNsche, wie auch für die OLTMANNS- 
sche Ansicht über die Ursachen der regionalen Anordnung der Algen an 
ihrem natürlichen Standort. Sowohl Intensität wie Wellenlänge spielen 
nach HARDER eine maßgebende Rolle bei der Verteilung der Algen im 
Meere. Allerdings fehlte noch der unmittelbare experimentelle Beweis 
an Algen des Benthos. 

Durch Versuche unter Farbfiltern am Standort konnte LUBIMENKO 
an Algen des Schwarzen Meeres zeigen, daß die Rotalgen das grüne Licht 
besser ausnutzen können als die grünen und braunen Algen. Nach Prü- 
fung des Farbstoffgehaltes der von ihm zu den Versuchen verwandten 
Algen kommt er zu der Ansicht, daß die Lichtausnutzung der Algen von 
dem Gesamtgehalt an Farbstoff und der Kombination der einzelnen 
Komponenten desselben abhängt. Mit zunehmender Tiefe des Stand- 
ortes nimmt der Gesamtfarbstoffgehalt der Algen des Schwarzen Meeres 
zu, und somit erklärt sich bei den Tiefen- oder Schattenformen die bessere 
Ausnutzung geringer Lichtstärken. Gleichzeitig aber ändert sich mit zu- 
nehmender Standortstiefe das Verhältnis des Gehaltes an Chlorophyll 
und Phycoerythrin dahingehend, daß in größerer Tiefe nicht nur der 
Farbstoffgehalt an Phycoerythrin, sondern auch der an Chlorophyll zu- 
nimmt, wenn auch verhältnismäßig viel weniger als der erstere, so daß 
doch das Chlorophyll von dem Phycoerythrin verdrängt wird. Diese 
Verdrängung ist bei den Rotalgen am stärksten und hier um so mehr, 
je tiefer diese wachsen. Leider gibt auch LUBIMENKO bei seinen ver- 
gleichenden Standortsassimilationsversuchen unter Farbfiltern nicht die 
Energieabsorption der einzelnen Filter an, so daß es nicht unangebracht 
schien, noch einige Untersuchungen über die Assimilation verschieden 
gefärbter Meeresalgen unter genau bekannten Außenbedingungen vorzu- 
nehmen. 

Im Auftrage von Herrn Prof. Kurr Noack, dem Direktor des hie- 
sigen pflanzenphysiologischen Institutes, wurden diese Untersuchungen 
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aufgenommen und mit Hilfe eines von der Notgemeinschaft zur Ver- 
fügung gestellten Stipendiums, für das der Notgemeinschaft auch an 
dieser Stelle der ergebenste Dank ausgesprochen sei, während eines 
Frühjahrsaufenthaltes an der Staatlich-Biologischen Anstalt auf Helgo- 
land durchgeführt. 


Versuchsmaterial. 

Als Versuchsmaterial dienten die Grünalge Enteromorpha compressa 
und die Rotalge Delesseria sanguinea, also Algen von zwei lichtöko- 
logisch verschiedenen Standorten. Enteromorpha wurde im früheren 
Kriegshafen von Steinen aus der ‘obersten Region des Meeres abge- 
kratzt, stammte also von einem Standort, an dem sämtliche Wellen- 
längen des sichtbaren Spektrums noch ungeschwächt vorhanden sind. 
Delesseria dagegen wurde aus einer Tiefe von 10—12 m aus dem Nord- 
hafen gedredscht, einer Tiefe, in der bereits das Licht in seiner Gesamt- 
energie erheblich geschwächt und in seiner spektralen Zusammensetzung 
dahingehend verändert ist, daß die für die Assimilation grüner Pflanzen 
notwendigen langwelligen Strahlen des Spektrums, die durch die 10 m 
starke Wasserschicht bereits erheblich absorbiert werden, gegenüber dem 
kurzwelligen grünen und blauen Anteil stark zurücktreten. Die Wasser- 
temperatur am Standort betrug sowohl an der Oberfläche wie in der Tiefe 
im Monat März 3,2—4°. Die Algen wurden jedesmal vor einer 2tägigen 
Versuchsserie frisch gesammelt und in getrennten Becken mit fließendem 
Seewasser, dessen Temperatur nur zwischen 5,50 und 7° schwankte, an 
einem Nordfenster der Biologischen Anstalt aufbewahrt. Die Rotalgen 
wurden vor zu starker Insolation durch Überdecken des Beckens mit 
einer 6fachen Lage Pergamentpapiers geschützt. 

Aufzuchten, wie das HARDER tat, um Material von verschiedener und 
möglichst vielseitiger Licht- und Farbeinstellung zu bekommen, waren 
wegen der geringen Umstellungsfähigkeit der Algen und der Tatsache, 
daß diese noch nicht längere Zeit in Kultur gehalten werden können, ohne 
eine schädliche Veränderung ihrer physiologischen Funktionen zu er- 
leiden, nicht möglich. Ich mußte mich darauf beschränken, zwei Mate- 
rialien von ganz bestimmter Intensitäts- und Farbeinstellung, die beide 
von den Verhältnissen am Standort bedingt sind, im Lichte verschiedener 
Wellenlängen, aber gleicher Energie, zu untersuchen. 


Die Lichtfilter. 

Zur Herstellung des verschiedenfarbigen Lichtes dienten eigens zu 
diesem Zwecke nach den Vorschriften HÜBLs hergestellte Gelatinefilter. 
Da die verwendeten Assimilationskolben einen Durchmesser von an- 
nähernd 20 cm besitzen und zwei dieser Kolben jedesmal gleichzeitig 
beleuchtet werden sollten, mußten Gelatinefilter in einer Größe von 
42x42 cm gegossen werden. 

Planta Bd. 17. 43 
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Die Durchlässigkeit dieser Filter wurde mit Hilfe eines Gitterspektro- 
meters, das mir von Herrn Prof. Noack freundlichst zur Benutzung über- 
lassen wurde, in dessen Beisein nachgeprüft. Es stellte sich heraus, daB 
die von HÜgL als Nr. 14 und 23 bezeichneten Grün- und Blaufilter außer 
dem fir sie charakteristischen Spektralbezirk noch Licht im lang- 
welligen Rot über 691,7 uu beim Grünfilter Nr. 14 und über 639,6 uu 
beim Blaufilter Nr. 23 durchlieBen. Durch Versuche mit verschieden 
konzentrierten Toluidinblau-Gelatinelösungen wurde schließlich die 
Konzentration gefunden, die bei Anwendung als festes Filter und Vor- 
schaltung vor dieGrün- und Blauscheiben, bei geringstmöglicher Energie- 
verminderung der durch diese Scheiben erzielten Spektralbezirke, die 
roten Bänder gerade absorbierte. 

Die Zusammensetzung der vier verwandten Filter ist im folgenden 
wiedergegeben: 























Nr. nach HUBL Zusammensetzung Spektralbezirk 
N dl 
r.2 Tartrazin 20 Rot 
Patentblau 1,0 
Nr. 14 Tartrazin 1,2 Grün + etwas Blau 
Säureviolett 1 
Nr. 23 Toluidinblau ra Blau + wenig Grün 
0,6g Farbe auf 40ccm H,O und diese 
Toluidinblau- | 40 cem Farblösung mit 100ccm 8%iger Alles bi 
me: lon ain, | oo auf Bot 
von 42X42 cm ausgegossen 


Die Wellenlängen, in denen bei den Assimilationsversuchen gearbeitet 
und die Art, wie die einzelnen Filter kombiniert wurden, ergeben sich aus 
der nächsten Tabelle. 

Die Energiebestimmungen nahm ich mit einer Morzschen Flächen- 
Thermosäule und einem hochempfindlichen Leyboldschen Spiegelgalvano- 
meter, die mir beide von der Firma Leybold, Berlin, leihweise auf mehrere 
Monate zur Verfügung gestellt wurden, vor. Als Lichtquelle wurde eine 
2000 Watt-Osram -Nitra-Lampe benutzt. Für die thermoelektrischen 
Messungen diente die für die Wellenlängenenergiebestimmungen in der 
Physik üblichen und von HARDER bereits beschriebene Versuchsanord- 
nung mit dem Unterschied, daß statt der gewöhnlichen Wassersäule 
eine Lösung von Mourschem Salz (Lösung von schwefelsaurem Ferro- 


1 Die Zahlen hinter den Chemikalien bedeuten die Anzahl Gramm Farbstoff, 
die in 200 ccm H,O gelöst werden müssen. 20 ccm dieser Farbstofflösung werden 
dann mit 50 ccm Gelatinelösung (8 : 100) gemischt und je 7 ccm der Mischung 
auf den Quadratdezimeter Glasfläche ausgegossen. 











im Lichte von verschiedenen Wellenlängen. 


655 

















Filter Spektralbezirk Durchlässigkeit bel Verwendung, gemessen mit 
nach HUBL Gitterspektrometer 
Spektrum wird unscharf bei etwa 729,9 uu, 
Rotfilter Vorschatten tritt auf bei 618,8 uu, 
> 610 un Me 
(Hüzz, Nr. 2) scharfe Endabsorption bei 611,2 uu. 
Also > 612,2 uu. 

Grünfilter Scharfe Absorption endet bei 566,6 uu, 
Hist, Nr. 14 volle Durchlässigkeit erst bei 543,0 uu, 
ee )| 505—565 #u| Vorschatten tritt auf bei 507 uu, 

blaufilter Endabsorption bei 490 uu. 

Voller Durchlässigkeitsbereich 543—507 uu. 

Blaufilter Scharfe Absorption endet bei 525,2 uu, 
(Hist, Nr. 23) volle Durchlässigkeit erst bei 508,2 uu, 

+ Toluidin- < 495 uu | Vorschatten beginnt bei 432,8 uy, 

blaufilter Endabsorption bei 404,8. 

Voller Durchlässigkeitsbereich 508—432 uu. 





ammoniumsulfat) als Wärmestrahlenfilter benutzt wurde (Abb. 1). 
Unter der oben erwähnten 2000 Watt-Lampe befand sich in einem Abstand 
von 20 cm eine Zinkwanne Z von 42 x42 cm im Quadrat und 12 cm Höhe 
mit Glasboden, durch die ein rascher Strom 5—6° kalten Seewassers 
durchgeleitet wurde, und in der durch zwei in gleicher Höhe angebrachte 
AbfluBrohre A, und A, der Wasserspiegel immer in einer Höhe von 8 cm 
gehalten werden konnte. Schneller Wasserstrom und dicke Kühlwasser- 
schicht waren notwendig, damit die in einem Abstand von 10 cm darunter 
befindlichen Gelatinefilter LF nicht von der stark strahlenden Lampe 
verflüssigt wurden. Lampe, Kiihlwanne und Filter wurden fest in einem 
später noch besprochenen Holzgestell montiert. Unter dem Filter wurden 
ein 22 cm breiter und 45cm hoher, mit Ferroammoniumsulfatlésung ge- 
füllter Glaszylinder WF und die Motische Thermosäule 7’, die mit dem 
Spiegelgalvanometer G, das als Lichtzeigerinstrument benutzt wurde, in 
Verbindung stand, aufgestellt. Der Skalenabstand bis zum Spiegel des 
Galvanometers betrug 1 m. Gesamtabstand zwischen horizontaler 
Brennfläche der Lampe und Oberfläche der Thermosäule war 60 cm. 
Der die Wärmefilterflüssigkeit aufnehmende Glaszylinder wurde dicht 
unter die Filter gesetzt und bis zur Thermosäule herab mit schwarzem 
Papier bekleidet, so daB das aus den Filtern heraustretende Licht be- 
stimmter Wellenlänge nur dann in die Thermosaule eintreten konnte, 
nachdem es die Ferroammoniumsulfatflüssigkeit passiert hatte. Somit 
war die Einwirkung irgendwelchen Seitenlichtes ausgeschlossen. 

Zur Nachprüfung der Warmestrahlenwirkung wurde ein Rotfilter 
(Hist, Nr.2) mit einem Blaufilter (HÜgL, Nr. 23) + Toluidinblaufilter, 


die zusammen Dunkelheit ergaben, kombiniert, der Glaszylinder WF bis 
43* 
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zu einer Hôhe von 40 cm mit destilliertem Wasser gefüllt und die Lampe 
eingeschaltet. Der Lichtzeiger des Galvanometers zeigte einen Ausschlag 
von 50 mm an; die 40 cm hohe Wassersäule genügte also bei der Empfind- 
lichkeit unseres Galvanometers noch nicht, um sämtliche Wärmestrahlen 
zu absorbieren. Alsdann wurde in bestimmten Abständen Ferroammo- 
niumsulfat in dem im Trog befindlichen destillierten Wasser aufge- 
löst, wobei der Lichtzeiger des Galvanometers allmählich immer mehr zu- 
rückging, bis er bei einer bestimmten Konzentration den Nullpunkt der 
Skala wieder erreichte. Durch diese auf empirischem Wege hergestellte 
Lésung wurde das Ultrarot so stark absorbiert, daB es keinen stérenden 
Einfluß mehr auf die Messungen ausübte. 








Abb. 1. 


Nun wurde die Durchlässigkeit des roten, grünen und blauen Filters 
mit Hilfe des Galvanometerausschlages nachgeprüft. Die von den ein- 
zelnen Filtern durchgelassenen Energien verhielten sich zueinander wie 
folgt: Blau : Grün : Rot = 1 : 2,5 : 333,5. Um energiegleiches Licht zu 
bekommen, wurde das rote und das grüne Licht durch Auflegen von 
Paraffinpapieren so stark abgeschwächt, daß es bei Messung mit dem 
Galvanometer denselben Ausschlag gab wie das blaue Licht. Zu bemer- 
ken ist, daß auf die Blauscheibe auch eine Lage dünnes Paraffinpapier 
gelegt wurde, damit durch alle drei Filter das strahlende Licht der Lampe 
diffus verteilt war. Sämtliche Papiere absorbierten alle Spektralbezirke 
im gleichen Sinne, so daß durch sie keine Veränderung der durch die 
Filter hergestellten Lichtfarbe entstand. 
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Die in der folgenden Tabelle angegebenen Kombinationen von Filtern 
und Papieren ergaben energiegleiches Licht: 
Rotes Licht: 2000 Watt-Lampe + Rotfilter + 70 Bogen Paraffinpapier, 


grünes ” 2000 ” ” + Grünfilter + Toluidinblaufilter +2 Bogen 
Paraffinpapier, 

blaues „, 2000 ,, di + Blaufilter + Toluidinblaufilter + 1 Bogen 
Paraffinpapier. 


Methodik der Assimilationsversuche. 

Die bereits bei den thermoelektrischen Messungen erwähnte 
2000 Watt-Lampe L, die KihlwanneZ und die Filter LF wurden in einem 
aus Holzrahmen und Stäben verfertigten Gestell von 50 x 50 x 80 cm 
AusmaBen so hintereinander angeordnet, wie das in Abb. 2 wieder- 
gegeben ist; das Holzrahmengestell wurde wegen der allzu großen Wär- 
mestrahlung der Lampe innen, an den Seiten und an der Decke (hier bis 
auf eine Öffnung von 15 X15 cm) mit Asbestpappe ausgekleidet. Der 
Boden, der zur Aufnahme der Filterplatten diente, wurde aus einem 
Rahmen von rechtwinkligen Hohlkehlleisten hergestellt, in dessen Ver- 
tiefungen die Filter hereingelegt werden konnten. Die Leisten waren auf 
der Innenseite mit Sammetbändern bekleidet, ahnlich wie bei den photo- 
graphischen Kassetten, damit bei fester Auflage der Filtergläser jeg- 
liches Durchdringen von Nebenlicht ausgeschlossen wurde. Durch zwei 
rechtwinklige Einkerbungen in den senkrechten Leisten der Vorderwand 
des Rahmengestelles konnten die Filter gewissermaBen wie durch einen 
Schlitz durch horizontales Verschieben ausgewechselt werden, ohne daB 
an der Gesamtapparatur etwas geändert werden mußte. Der Schlitz 
wurde durch eine Sammetlasche lichtdicht gegen den Innenraum abge- 
grenzt. Außer der Innenbekleidung mit Asbest wurde das Gestell auf der 
Außenseite noch mit zwei Lagen lichtundurchlässigen Tuches bekleidet. 
Die durch die Lampe erhitzte Luft konnte durch das oben erwähnte, in der 
Asbestdecke angebrachte, 15x 15 cm große Loch abziehen. Durch eine 
Blechhaube H, der die Form eines Schornsteinabzuges gegeben wurde, 
und die auf die Asbestdecke aufgesetzt war, wurde durch eine noch- 
malige Einschaltung einer Asbestjalousie über dem Lampenkopf die völ- 
lige Lichtundurchlässigkeit dieser großen Laterne gesichert. Durch zwei 
seitliche Blechröhren R,, R, (Abb. 2), die mit dem Innenraum der 
Laterne in Verbindung standen, wurde die oben abziehende heiße Luft 
durch nachströmende kalte ersetzt. Gleichzeitig wurde durch diese Zir- 
kulation eine nicht zu unterschätzende Kühlung der Lampe bewirkt. 

Das Gesamtgehäuse war auf einem Holzbock B von 20 cm Höhe 
fest auf einem Tisch montiert. Zwischen den Beinen des Bockes befand 
sich eine etwa 50 Liter fassende Zinkwanne W, durch die ein ständiger 
Strom von Seewasser geleitet wurde, wodurch die Temperatur bequem 
tagelang auf 5—6° gehalten werden konnte. In den in die Zinkwanne 
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fallenden Lichtkegel wurden 1 Liter fassende, flache, mit eingeschlif- 
fenem Stöpsel versehene Assimilationskolben gelegt, und zwar immer 
gleichzeitig zwei Flaschen nebeneinander, wobei darauf geachtet wurde, 
daß die Flaschen nach Versuchsunterbrechungen stets an dieselbe Stelle 
des Lichtkegels gebracht wurden. Die Assimilationskolben wurden mit 
dem am Vortage vor jeder Versuchsserie gesammelten Material beschickt 
und nacheinander während 8stündiger Versuchsdauer verschiedenfarbi- 
gem Licht ausgesetzt. 8stündige Versuchszeiten für eine einzige Assi- 
milationsuntersuchung waren notwendig, da die Filter das Licht der 
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Abb. 2. 


2000 Watt-Lampe so stark schwächten, daB man nur im tiefsten Schatten- 
licht arbeiten konnte und bei zu kurzer Versuchsdauer nur sehr kleine 
Sauerstoffgehaltsunterschiede im Wasser erhalten hätte. Das Arbeiten 
im schwachen Licht aber hatte den Vorteil, daB die Ungleichheiten und 
periodischen Schwankungen, die während der Assimilation unter kon- 
stanten AuBenbedingungen auftreten (vgl. die neuesten Untersuchungen 
HARDERs und ARNOLDs), sich aber im schwachen Licht (ARNOLD) nicht 
auswirken, ohne störenden Einfluß bleiben. Nicht zu ermöglichen war 
es aus diesem Grunde, die Assimilation roter und grüner Algen in ver- 
schiedeufarbigem Lichte gleicher, aber hoher Energie zu untersuchen, 
sie also gewissermaßen unter Bedingungen von Sonnenmaterial zu 


bringen. 
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Als Versuchswasser diente abgestandenes Seewasser, dessen Tem- 
peratur zwischen 5—8° schwankte und in großen Aquarien vorrätig ge- 
halten wurde. Auf sorgfältige Temperaturkonstanterhaltung wurde ge- 
achtet, damit sich der Kohlensäuregehalt des Versuchswassers nicht ver- 
änderte. 

Die Versuche im einzelnen wurden wie folgt vorgenommen : Morgens 
um 6 Uhr wurden die am Vortage gesammelte Enteromorpha und Deles- 
seria, die in der auf Seite 653 beschriebenen Weise in Wasser von durch- 
schnittlich 6° aufbewahrt waren, in die Assimilationskolben gebracht, das 
Versuchswasser übergehebert und der Glasstépsel luftdicht aufgesetzt 
und die Flaschen samt Inhalt 8 Stunden lang in farbiges Licht gelegt. 
Gleichzeitig wurden Proben des Versuchswassers in 120 ccm fassende 
WrnkELeERsche Sauerstoffbestimmungsflaschen abgefüllt und der O,-Gehalt 
festgestellt. Aus je zwei parallel gemachten Abzapfungen, in denen 
wieder je drei Titrationen gemacht wurden, sind dann die Zahlen, die 
im Anhang unter der Rubrik ,,Titer vor“ und ,,Titer nach“ angegeben 
sind, errechnet, und zwar stellen sie die den O,-Werten entsprechenden 
Natriumthiosulfatwerte pro 25 ccm Vorlageflüssigkeit dar. In be- 
stimmten Zeitabständen (regelmäßig in Istiindigen Zwischenräumen) 
wurden die Assimilationskolben durchgeschüttelt und genau an den- 
selben Platz zurückgelegt. Am Ende des 8stündigen, bei konstanter 
Temperatur stattfindenden Versuches wurde das Wasser so schnell wie 
möglich durch Überhebern in O,-Flaschen abgefüllt und ebenfalls wieder 
auf den O,-Gehalt geprüft. Zur Bestimmung des Sauerstoffs diente die 
WxLersche Methode, und zwar wurde mit n/100 Natriumthiosulfat- 
lösung gearbeitet. Nach einer Istiindigen Pause, während welcher die 
Algen verdunkelt gehalten, die Filter ausgewechselt und zwecks Ein- 
stellung der Energiegleichheit mit den nötigen Lagen Paraffinpapier 
bedeckt wurden, wiederholte sich der eben beschriebene Versuchsablauf 
mit denselben Algenmaterialien bei derselben Lichtstärke und derselben 
Temperatur, aber bei einer anderen Lichtfarbe. Alsdann wurden die 
Algen während der Nacht verdunkelt aufbewahrt und am anderen Tage 
während zweier 8stündiger Versuche in der dritten Farbe auf ihre Assi- 
milation und im Dunkeln auf ihre Atmung untersucht. 

Solche Versuchsserien wurden an vier verschiedenen Enteromorpha- 
und Delesseria-Exemplaren vorgenommen. Da die Lichtintensität bei 
allen Versuchen so gering war, daß sich eine O,-Zunahme nicht nach- 
weisen ließ, mußten die Atmungswerte in die Berechnung der Resultate 
einbezogen und so die absolute Assimilationshöhe bestimmt werden. Es 
wurde also gewissermaßen die Größe der Atmungsverminderung in den 
einzelnen Lichtarten festgestellt. 

Anschließend wurden die Algen bei 105° getrocknet und ihr Gewicht 
bestimmt. Sämtliche Assimilationswerte (ausgedrückt in Kubikzenti- 
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meter Natriumthiosulfat) wurden auf 1 g Gewicht, 1 Stunde Versuchs- 
dauer und 1000 ccm Versuchsflüssigkeit umgerechnet. 


Versuchsergebnisse. 

In Abb. 3 sind die einzelnen Assimilationsgrößen der vier Versuchs- 
serien sowohl fiir die Griin- als auch fiir die Rotalge eingetragen. Auf der 
Abszisse wurden die einzelnen Spektralbezirke eingetragen, und zwar be- 
ginnend mit den langwelligen roten Strahlen fortlaufend iiber Griin bis 
zum kurzwelligen Blau. Die Ordinate zeigt die AssimilationsgréBen an, 
ausgedrückt in Kubikzentimeter Natriumthiosulfat pro Stunde, pro 
Gramm und pro 1000 ccm Versuchsflüssigkeit. Bei Enteromorpha zeigt 
sich ein deutlicher Unterschied zwischen der Assimilation im roten 
Licht einerseits und derjenigen im griinen und blauen andererseits. 
Während sie im roten verhältnismäBig stark ist, sinkt sie im Grün und 
Blau bei dieser Beleuchtung bei allen vier Versuchsmaterialien fast bis 
auf Null herab. Die Rotalge dagegen zeigt bei drei der untersuchten 
Materialien die stärkste Assimilation im grünen Teil des Spektrums. 
Ein Material allerdings zeigte eine kontinuierliche Abaahme der Assi- 
milation beim Übergange vom roten Licht ins grüne und von dort ins 
blaue. Da dieses absonderliche Verhalten keine Erklärung fand und 
auch Fehler der Versuchsanordnung oder Methodik nicht nachzu- 
weisen waren, muBten diese Werte bei der Berechnung der Mittel- 
werte mit einbezogen werden. In Abb. 4 sind die Mittelwerte aus den 
Assimilationsgrößen der vier Versuchsserien von Enteromorpha und 
Delesseria in das bereits bei Abb. 3 benutzte Koordinatenkreuz einge- 
tragen. Diese Kurven lassen in ihrer Gegenüberstellung recht deut- 
lich den gegensätzlichen Farbeinstellungscharakter der beiden kom- 
plementär gefärbten Algentypen erkennen. Durchschnittlich ist also die 
Assimilation der grünen Alge im roten Licht am stärksten, nimmt dann 
im grünen stark ab, um im blauen wieder anzusteigen. Ob dieser An- 
stieg bei Anwendung eines noch engeren und kurzwelligeren Spektral- 
bezirks größer wird, muß offen bleiben, ist aber zu vermuten, da 
bei der Energiemessung der Teil des vom Chlorophyll nicht mehr 
absorbierten grünen Durchlässigkeitsbezirkes mit gemessen wurde. 
Die Rotalgenassimilation dagegen ist durchschnittlich im grünen Teil 
des Spektrums am stärksten. Immerhin ist zu bemerken, daß der Unter- 
schied zwischen der Assimilation im grünen und im roten Lichte nicht 
sehr groß ist; aber auch wenn die Assimilation der Rotalge im grünen 
Lichte ebenso groß oder auch nur fast ebensogroß wie diejenige im roten 
Lichte wäre, so wäre damit schon ein Beweis geliefert, daß die Rotalge 
in dem Phycoerythrin ein Nebenpigment besitzt, das es ihnen im Gegen- 
satz zu den Grünalgen ermöglicht, auch den grünen Teil des Spektrums 
assimilatorisch auszunutzen, sei es, daß sich das Phycoerythrin als Sen- 
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sibilisator oder direkt chemisch beteiligt. Ein Vergleich mit der im folgen- 
den wiedergegebenen Tabelle, in der die AbsorptionsgréBen der ver- 
schiedenen Wellenlängen im Meerwasser angegeben sind, zeigt, daB in 
einer Tiefe von 10 m das rote Licht bereits bis auf 2,7 geschwächt ist, 
so daB den in dieser Tiefe vorkommenden Rotalgen nur noch grüne und 
blaue Strahlen zur Verfügung stehen. Es ist zu erkennen, daß unterhalb 
10m die Verwertungsmöglichkeit der roten Strahlen, wie sie bei der Rot- 
alge nachgewiesen werden konnte, kaum assimilatorisch nutzbar ge- 
macht werden kann, dagegen die nur 
ebenso große oder, wie unsere Ver- 


com az 570 





Abb. 3. 
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Abb. 4. 


1 
Rot Grün 


_ 
Blau 


Lichtabfall nach der Tiefe zu, ausgedrückt in 1000 Teilen in der in 1m Tiefe 
vorhandenen Lichtmenge (Wuzrr, Tabulae biologicae, Bd. 4): 








Tiete Rot Blaugrün Blau 
m 680—610 un 545—486 ur 476—420 pu 
1 1000 1000 1000 
5 3,7 250 450 
10 2,7 166 437 
20 0,03 21 277 
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lieBe sich vielleicht durch den an Helgoländer Delesserien noch nicht exakt 
nachgewiesenen, durch Vergleich mit LUBIMEKNOs Untersuchungen aber 
zu vermutenden Gehalt an Chlorophyll erklären. Sollten sich die an 
Algen des Schwarzen Meeres gemachten Ergebnisse LuBIMENKOs, nach 
denen mit abnehmender Wachstumstiefe der Gehalt der Algen an Chloro- 
phyll zunimmt und der an Phycoerythrin abnimmt, auch fiir die Helgo- 
lander Algen bestätigen lassen, so ware der Farbeinstellungscharakter 
der an der Oberfläche des Meeres vorkommenden Formen der Rotalgen, 
wie Porphyra und Rhodomela, zu konstruieren. Die Assimilation im 
roten Lichte würde vermutlich bei den hier angewandten Versuchs- 
bedingungen größer sein als die De- 
lesseria-Assimilation und müßte der 
der Griinalge nahekommen. Die As- 
similation im grünen und blauen 
Lichte wäre sicher stärker als die 
der Grünalgen. 

In Abb. 5a und b sind dann die 
Steigerungen der Assimilation der 
beiden Farbtypen beim Übergange 
von Dunkelheit in verschieden- 
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farbiges Licht gleicher Intensität eingetragen. Die Abszisse trägt die 
Zeit, die Ordinate wieder, wie bei den vorigen Abbildungen, die Assi- 
milationsgröße in Kubikzentimetern Na,S,0,, umgerechnet auf die Ein- 
heiten. Dabei kommt zum Ausdruck der Unterschied der Steigerung 
der Assimilationstätigkeit von Enteromorpha in rotem Licht einerseits 
und im grünen und blauen andererseits. Die Assimilationsgrößen der 
Rotalge dagegen liegen in den verschiedenen Lichtarten dichter zusammen, 
und somit sind die Unterschiede in den Steigerungen geringer. Bei der 
Grünalge ist der freie Schenkel des größten Steigerungswinkels derjenige, 
der den Nullpunkt des Koordinatenkreuzes mit der Assimilationsgröße 
des roten Lichtes verbindet. Bei der Rotalge dagegen der Schenkel, der 
den Nullpunkt mit der Assimilationsgröße im grünen Lichte verbindet. 
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Zusammenfassung. 


Während des Frühjahrs 1932 wurden Versuche mit Helgoländer Algen, 
und zwar mit Enteromorpha compressa, einem grünen Starklichtmaterial, 
und Delesseria sanguinea, einem roten Schwachlichtmaterial, in schwa- 
chem Lichte verschiedener Wellenlänge, aber gleicher Intensität unter- 
nommen und festgestellt, daß die Assimilation von Enteromorpha com- 
pressa im roten Spektralbezirk und die von Delesseria im grünen Teil, 
also jeweils in dem zur Eigenfarbe der betreffenden Alge komplemen- 
tären Licht, am stärksten ist. Es waren somit Argumente gebracht, die 
für die Verteilungstheorie ENGELMANNs sprechen, und es ist zu vermuten, 
daß bei der Verteilung der Helgoländer benthontischen Algen die Licht- 
qualität eine mitentscheidende Rolle spielt. 

Über die Farbeinstellung der an der Oberfläche in starkem Lichte 
neben Enteromorpha vorkommenden Rotalgen, wie z. B. Porphyra und 
Rhodomela, konnten durch Vergleich der Resultate des Verfassers mit 
denen LUBIMENKOs nur Vermutungen ausgesprochen werden. 

Früheren Versuchen des Verfassers über den Lichteinstellungs- 
charakter der Meeresalgen (EHRKE, Planta, Bd. 13), die auch Argumente 
für die OLtmannssche Auffassung ergaben, zufolge und auf Grund seiner 
jetzigen Versuche vertritt Verfasser die Auffassung, daß sowohl Licht- 
farbe, wie auch die Lichtintensität für die Assimilation der verschieden 
gefärbten Meeresalgen der Helgoländer Gewässer von Bedeutung sind, 
und daß beide Faktoren für die Verteilung der Algen im Meere eine 
maßgebende Rolle spielen. Es ist anzunehmen, daß die Mehrzahl der in 
der Tiefe wachsenden Rotalgen betreffs ihrer Assimilation sowohl an 
kurzwelliges wie auch an schwaches Licht angepaßt sind. 


Anhang: 

(Es ist im folgenden von den verschiedenen Versuchsserien nur die 
eines einzigen Materials herausgegriffen und als Beispiel wieder- 
gegeben.) 

Temperatur (Aufbewahrung): 5°. Temperatur (abgestanden): 5,4—6,1°. 

















Material Nr. II. 
15. III. Rotes Licht. Temperatur: 5,2—5°. 
Zeit Titer vor | Titer nach 
Assimilation Gb 20__ 2h 20 3,20 2,23 — 0,97 _ 096 
Enteromorpha vorm. 3,20 2,25 — 0,95 
Assimilation 6n26__ Qhes 3,20 2,45 — 0,75 _ 0,15 
Delesseria vorm. 3,20 2,46 - 0,74 
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16. III. Grünes Licht. Temperatur: 5,3°. 

















Zeit Titer vor | Titer nach 
Assimilation ns zu | 2,84 107 | - 1,7 170 
Enteromorpha nachm. 2,87 1,07 - 1,80 . 
Assimilation op) 284 | 217 | -067 
- — 0,69 
Delesseria nachm. 2,87 2,17 — 0,70 


15. III. Blaues Licht. Temperatur: 5—5,3°. 



































Zeit Titer vor | Titer nach 
Assimilation gh3s_ ]jhss 3,03 1,33 — 1,70 171 
Enteromorpha vorm. 3,03 1,31 | — 1,72 j 
a RT = 3,03 2,31 — 0,72 
Assimilation ghee — Ijnas 3 ~ 0,71 
Delesseria vorm. 3,03 2,33 — 0,70 
16. III. Atmung. Temperatur: 5,3—6°. 
Zeit Titer vor | Titer nach 
Atmung Qh 26 _ 10h26 2,73 0,91 — 1,82 _ 183 
Enteromorpha nachm. 2,73 0,89 | — 1,84 
Atmung 9h19 _ Oh 2,73 1,87 — 0,86 _ 0,86 
Delesseria nachm. 2,73 1,87 - 0,86 

















Gewicht von Enteromorpha: 0,879 g; Gewicht von Delesseria: 0,477 g; 
Volumen von Enteromorpha: 980 ccm; Volumen von Delesseria: 803 ccm. 
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KURZE MITTEILUNG. 
NOCH EINMAL ÜBER SPATHICARPA SAGITTIFOLIA SCHOTT. 


Von 
WILHELM TROLL 
(München.) 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 8. Juni 1932.) 


In einer Abhandlung über Spathicarpa sagittifolia ScHoTT, die in 
Flora 123, 286 (1928) veröffentlicht wurde, habe ich versucht, die eigen- 
artige, von der der meisten anderen Araceen abweichende Blütenan- 
ordnung, die wir bei dieser auch sonst merkwürdigen Pflanze beob- 
achten, aus der schon von SCHOTT und GOEBEL festgestellten Tatsache 
verständlich zu machen, daß der Spadix als ganzer mit der Spatha ver- 
wachsen ist, d.h. anstatt sich selbständig zu entwickeln, mit der Spatha 
gemeinsam in die Länge wächst. Das einfachste schien mir anfänglich, 
sich vorzustellen, daß der Kolben sozusagen flachgedrückt sei, also mit 
seiner Spitze sich nicht über die Oberfläche der Spatha erhebe, während 
seine Basis lang auswachse. Dagegen aber sprach die Entwicklungsge- 
schichte. Wie sich bei deren Untersuchung herausstellte, liegt die Spitze 
des Kolbens nicht in der Mitte der Spatha, sondern ihrem Ende genähert, 
eben an dem Punkt, wo die Infloreszenz endet. Dementsprechend wer- 
den auch, wie aus Fig. 8 der erwähnten Abhandlung hervorgeht, die 
Blüten in streng akropetaler Folge angelegt und nicht, wie das im an- 
deren Falle anzunehmen wäre, in konvergenter Richtung, gleichzeitig 
von der Basis und vom Ende her. 

Diese Tatsachen führten mich zu der Ableitung der Verhältnisse, die 
in den Schemata der Fig. 14 und 15 ihren anschaulichen Ausdruck ge- 
funden hat. Es herrscht danach im Grunde völlige Übereinstimmung 
zwischen Spathicarpa und anderen Araceen, die Blütenstellung bei 
ersterer ist nur durch die Verwachsung von Spadix und Spatha modi- 
fiziert, in deren Gefolg eine dem männlichen und weiblichen Kolbenab- 
schnitt gemeinsame Zone des Spadix sich verlängert. Gestützt wird diese 
Auffassung auch durch den Vergleich von Spathicarpa mit den Arten der 
ebenfalls zu den Spathicarpeen gehörenden Gattung Spathantheum. 
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In seinem Buche ,,Blütenbildung und Sproßgestaltung‘‘ (Jena 1931, 
S. 182) hat neuerdings auch GoEBEL die Blütenanordnung am Spadix 
von Spathicarpa besprochen und an Hand des Schemas Fig. 160 I—III 
zu erläutern versucht. Das wesentliche daran ist, daß GOEBEL annimmt, 
der Scheitel der Infloreszenz liege ,, nicht an ihrem obersten Teil, sondern 
auf ihrer Mittellinie‘ und sei „nur durch das Längenwachstum aus- 
einandergezogen. Also in dem Jugendzustand der Fig. 160 I abgebil- 
deten Seitenansicht liegt der Scheitel nicht bei a, sondern bei x. Unter- 
halb dieses später lang ausgezogenen Scheitels stehen zunächst (in zwei 
Reihen) die männlichen, unten die weiblichen 
Blüten‘. Meine Auffassung erscheint GOEBEL 
„deshalb nicht für haltbar, weil die ‚hoch- 
geschleppte‘ weibliche Zone nicht wohl die 
männliche umgreifen kann“. 

Das letztere ist in der Tat der springende 
Punkt, und ich habe deshalb schon seinerzeit 
eine andere Aracee (Aglaonema marantifo- 
lium BLUME) herangezogen, bei der zwar der 
Kolben größtenteils frei und nur ein kurzes 
Stück an der Basis mit der Spatha vereinigt 
ist, immerhin aber die männlichen Blüten auf 
der der Spatha abgekehrten Seite weiter her- 
abreichen als auf der der Spatha zugekehr- 
ten. Danach ist Schema Fig. 14 I meiner 
Arbeit gezeichnet, dem in Schema Fig. 151 
eine Vorderansicht beigegeben ist. Die Tat- 
sache, daß der männliche Abschnitt auf der Abb. ı. Spathicarpa sagittifolia, 
freien Spadixseite weiter herabreicht als auf este Jung im medianen Länge. 
der gegenüberliegenden Seite, mithin vom schnitt. S Spatha, Sp Spadix, L in 
weiblichen Abschnitt teilweise umfaßt wird, "sonstige Erklärung im Text 
ist also in den erwähnten schematischen Dar- Vergr. TOfach. 
stellungen nicht etwa, wie GOEBEL meint, bloß hypothetisch voraus- 
gesetzt, sondern entspricht empirisch nachweisbaren Verhältnissen. 
Die Blütenanordnung von Spathicarpa ergibt sich aus derjenigen bei 
Aglaonema ohne Schwierigkeit, wenn wir annehmen, daß schon auf 
frühen Entwicklungsstadien statt des freien Spadixendes die Spadix und 
Spatha gemeinsame Zone in die Länge wächst. Es hat dann Aglaonema 
gegenüber wirklich eine Veränderung der Blütenanordnung stattge- 
funden. Die Verschiebung ist nicht nur eine scheinbare, sondern durch 
die Verlagerung der wachsenden Zone in den Spadix und Spatha ge- 
meinsamen Abschnitt ist tatsächlich eine Umgruppierung erfolgt. 

Durch GorBEts Darstellung angeregt, habe ich auch die Entwick- 
lungsgeschichte neuerlich geprüft mit dem Ergebnis, daß meine 1928 an- 
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gestellten Beobachtungen durchaus zu Recht bestehen. Wie Abb. 1 
zeigt, liegt nicht nur der Vegetationspunkt (x) an der Spitze des Kolbens, 
sondern entstehen auch die Blüten (b) in rein akropetaler Richtung. 
Zum Unterschied von Aglaonema wächst nicht das freie Kolbenende aus, 
sondern es streckt sich die Spatha und Spadix gemeinsame Zone. 

Alles in allem besteht mithin keine Veranlassung, die von mir seiner- 
zeit begründete Auffassung des Zustandekommens der Blütenanordnung 
von Spathicarpa aufzugeben. Die Schemata, in denen sie zum Ausdruck 
gebracht wurde, widersprechen in keinem Punkte den Tatsachen, wäh- 
rend die von GOEBEL angenommenen Verhältnisse, obwohl sie an sich 
den Vorzug größerer Einfachheit besäßen, mit der Entwicklungsge- 
schichte nicht in Einklang zu bringen sind. 








(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Jena.) 


VERGLEICHEND-MESSENDE UNTERSUCHUNGEN VON 
SAUGSPANNUNGEN, SAUGLEISTUNGEN UND WIDERSTANDEN 
BEI DER WASSERLEITUNG IN PFLANZEN. 

Von 
ALFONS KÖCKEMANN. 

Mit 3 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 19. Juni 1932.) 


Einleitung. 

Nachdem der qualitative Nachweis kohärenter, negativ gespannter 
Wasserfäden in den Leitungsbahnen der Pflanzen erbracht ist (RENNER 
1911, 1912, 1925; Bone 1923), geht der Streit um die Theorie der Wasser- 
bewegung immer mehr um die quantitative Seite des Problems. Die 
Anhänger einer Theorie der ,,intermediären Triebkräfte‘‘ (KostyTsCHEW 
1931, S. 213) müssen unter dem Zwange des vorliegenden Beweismaterials 
zugeben, daß in den Gefäßen zumindest zeitweise beträchtliche Kohä- 
sionszüge bestehen. Sie bestreiten aber, daß diese Spannungen aus- 
reichend sind, die zur Sicherung eines geregelten Wasserhaushaltes 
erforderlichen Wassermengen über die doch recht ansehnlichen Leitungs- 
widerstände zu befördern. 

Entsprechend der intensiven Bearbeitung, welche die Probleme der 
Wasserversorgung in jüngster Zeit erfahren haben, finden sich in der 
physiologischen und ökologischen Literatur zahlreiche quantitative An- 
gaben über die Faktoren, die für die Wasserbewegung bedeutsam sind, 
wie Saugspannungen, Widerstände und Menge des aufgenommenen bzw. 
abgegebenen Wassers. 

Alle diese Faktoren sind, von wenigen Ausnahmen abgesehen, ge- 
trennt untersucht worden. Aber erst ihre gleichzeitige Untersuchung 
am gleichen Objekt kann die funktionellen Beziehungen zwischen den 
einzelnen Komponenten des Wasserhaushaltes aufdecken und die Frage 
beantworten, ob die beobachteten Saugspannungen ausreichen, ge- 
nügende Wassermengen über die Leitungswiderstände zu heben, oder 
ob bei der Wasserleitung irgendwelche intermediären Triebkräfte be- 
teiligt sind. 

Die vorliegende Arbeit, die in den Jahren 1930 und 1931 im Botani- 
schen Institut zu Jena ausgeführt wurde, soll ein Versuch zu einer solchen 

Planta Bd. 17. # 
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vergleichenden Bearbeitung des Wasserversorgungsproblems sein. Im 
Zusammenhang damit wurde die Brauchbarkeit der Pumpenmethode 


(RENNER 1911) in ihrer Anwendung auf abgeschnittene Sprosse geprüft 
und Versuche zur Bestimmung der Kohäsionsspannungen in den Ge- 
fäßen bewurzelter Freilandpflanzen angestellt. Zu diesen Untersuchun- 
gen wurde ich durch meinen verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. O. Rex- 
NER, angeregt, dem ich hierfür wie für die Überlassung der nötigen 
Institutseinrichtungen bestens danke. Desgleichen gilt mein Dank Herrn 
Prof. Dr. L. BRAUNER für manche freundliche Anregung und Hilfe in 
Rat und Tat. 
L Abschnitt. 
Definitionen und Problemstellung. 

Die Menge des in den Leitungsbahnen der Pflanzen aufsteigenden 
Wassers hängt ab von der Höhe des Potentials, das für die Wasser- 
leitung in der Pflanze zur Verfügung steht, und von der Größe der 
Widerstände. Das wirksame Potential ist für den Fall intakter Pflanzen 
die Saugspannungsdifferenz Blatt-Wurzel, für den Fall abgeschnittener, 
in Wasser stehender Sprosse die Saugspannung in den Blättern. Die 
Widerstände setzen sich zusammen aus den Reibungswiderständen der 
Gefäße und aus den Widerständen, die sich bei der Durchwanderung 
von Zellwänden und Plasmaschichten (vor allem bei der Strömung 
durch lebendes Parenchym) ergeben. 

Die aufgeführten Faktoren stehen in der Beziehung des Onmschen 
Gesetzes (HuBER 1923, S. 465), in der Weise, daß die Stromstärke pro- 
portional dem wirksamen Saugspannungspotential und umgekehrt pro- 
portional den Widerständen ist. Daraus erhält man durch eine einfache 
Umformung die weiter zu diskutierende Gleichung: 

Sau u 
Widerstand — Saugmpannung. 

In der Terminologie folge ich dem Vorschlag E. G. PRINGSHEIMS 
(1931, S. 749), der den Ausdruck Saugkraft als physikalisch unrichtig 
durch den Terminus Saugspannung ersetzt wissen will. Auf diese Weise 
ergibt sich auch schon eine rein sprachliche Übereinstimmung mit dem 
Onmschen Gesetz in der Elektrizitätslehre. 

Wenn wir auf die Wasserleitung in der Pflanze ohne weiteres die 
Verhältnisse bei der Wasserbewegung in physikalischen Modellen über- 
tragen dürfen, wie es die konsequentesten Kohäsionstheoretiker ja auch 
tun, so muß das VerhältnisSaugspannung :Saugleistung, d. h. der Wider- 
stand, bei noch so verschiedenen Leistungen konstant bleiben, sofern 
nicht dritte Faktoren sich ändern, von denen die Widerstände abhängen, 
wie Temperatur, Viskosität des Wassers usw. Treten aber in der Pflanze 
bei stärkeren Anforderungen an die Wasserleitung irgendwelche inter- 
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mediären Triebkräfte, etwa in Form aktiv pumpender Zellen, in Tätig- 
keit, so entspricht einer Steigerung der Saugleistung keine proportionale 
Erhôhung des wirksamen Potentials, sondern das Verhältnis Saug- 
spannung : Saugleistung ändert sich zugunsten der Saugleistung. In der 
Widerstandsgleichung müßten sich Veränderungen in diesem Sinne als 
Verringerung des Widerstandes zu erkennen geben. 

Für intakte Pflanzen konnte K6HNLEIN (1930) eine solche Wider- 
standserniedrigung bei steigender Transpiration nachweisen und sie 
auf aktive Pumptätigkeit von Wurzelzellen zurückführen. Über die 
Verhältnisse, die unter den gleichen Bedingungen in den Sproßachsen 
und Blättern eintreten, liegen bis jetzt keine Untersuchungen vor. 

Im vorhergehenden wurde versucht, bei der Definition des Wider- 
standes der Dynamik der Vorgänge bei der Wasserleitung gerecht zu 
werden. Selbst in der neuesten Literatur findet man häufig, daß die 
Höhe der Widerstände in Atmosphären ausgedrückt wird, d.h. in dem 
Maße des Potentials, das die Widerstände zu überwinden hat. Es liegt 
auf der Hand, daß diese nur für statische Widerstände zulässige Be- 
zeichnung nichts über die quantitative Seite der Wasserversorgung aus- 
sagt, zumal dann, wenn keine Angaben über die Menge des gehobenen 
Wassers vorliegen. 

Zur Erläuterung diene ein Beispiel. KöunLemm (1930, S. 416) sagt: 
„Bei Steigerung der Transpiration wächst der Widerstand der Wurzel 
zunächst proportional der Transpirationsgröße, innerhalb der mittleren 
Transpirationsgrößen nimmt er nur unwesentlich zu, erfährt aber bei 
weiterer Steigerung über das gewöhnliche Maß hinaus eine starke Er- 
höhung.“ 

Nach unserer Definition des Widerstandes müßte es heißen: Bei 
geringen Transpirationsgrößen ist das Verhältnis Saugspannung : Saug- 
leistung, also der Widerstand konstant, in einem mittleren Gebiet steigt 
die Saugleistung verhältnismäßig stärker als die Saugspannung, der 
Widerstand sinkt hier also, um bei stärkerer Transpiration wieder zu- 
zunehmen!. 

Nach allem lautet nun die nächste Aufgabe: Von den drei Größen, 
Saugspannung, Widerstand und Menge des geförderten Wassers ist eine 
zu variieren, und die entsprechenden Änderungen der beiden anderen 
sind zu bestimmen. 

II. Abschnitt. 


Methodik. 


Als unabhängige Variable wurde in allen Versuchen der Widerstand 
benutzt. Zu den natürlichen Widerständen abgeschnittener Zweige 
kamen künstliche Zusatzwiderstände in Form von Klemmen (RENNER 


1 Siehe auch BRIEGER 1928, S. 325, Anm. 1. 
44* 
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1911, Misspacu 1926) oder Verstopfung der Gefäße mit Gelatine. Prin- 
zipiell hätte sich auch einer der beiden anderen Faktoren als unabhängige 
Variable wählen lassen können. Änderungen derselben lassen sich außer 
durch Widerstandsveränderungen durch Variieren der Transpirations- 

bedingungen erreichen. Die Wirkungen solcher Veränderungen im Licht-, 

Feuchtigkeits- und Temperaturfaktor sind aber so komplex und unüber- 

sichtlich (Permeabilitäts- und Viskositätsänderungen), daß von ihnen 
abgesehen werden muß. 


a) Bestimmung der Saugleistung. 

Die Menge des aufgenommenen Wassers wurde mit Hilfe des Poto- 
meters bestimmt. In den Versuchen des Sommers 1930 wurde die von 
RENNER (1911, S. 174) beschriebene Anordnung benutzt. Der Durch- 
messer der gleichmäßig weiten Meßkapillare betrug 0,88 mm (durch 
Auswiegen mit Quecksilber bestimmt). Als Saugleistung wird in den 
Protokollen und Tabellen stets die pro Minute aufgenommene Wasser- 
menge in Kubikmillimetern angegeben. 

Zu den späteren Versuchen (Gelatineversuche) benutzte ich das 
schon früher beschriebene automatische Potometer (BRAUNER u. 
KÔckEMANN 1931). Neben dem Vorteil der Zeitersparnis und der objek- 
tiven Registrierung hat dieses Instrument vor dem Potometer für sub- 
jektive Ablesung das voraus, daß stets der gleiche Abschnitt der Meß- 
kapillare zur Bestimmung der aufgenommenen Wassermenge dient und 
auf diese Weise ein Einschleichen von Kapillarenfehlern in die Meß- 
resultate verhütet wird. 

Als Potometerfüllung diente ein Gemisch aus gleichen Teilen ab- 
gestandenen, filtrierten Leitungswassers und destillierten Wassers. Die 
Verdünnung des Leitungswassers erwies sich als notwendig, da das 
Jenaer Leitungswasser kalkgesättigt ist und bei Verwendung des un 
verdünnten Wassers binnen kurzer Zeit in der Apparatur (Meßkapillare!) 
Calciumkarbonat abgesetzt wird. 

Da jedes Potometer infolge seiner Konstruktion auch als Flüssig- 
keitsthermometer wirkt, so mußte bei allen Versuchen schon aus rein 
technischen Gründen auf möglichste Thermokonstanz geachtet werden. 
Das Potometer wurde in einem Südwestzimmer des Instituts so auf- 
gestellt, daß es nicht von direkter Sonnenstrahlung getroffen wurde. 
Zudem wurde die Temperatur, wenn sich die Notwendigkeit ergab, durch 
Öffnen und Schließen von Tür und Fenster wenigstens innerhalb weiterer 
Grenzen (1—2°) reguliert. 


b) Bestimmung der Saugspannung. 
Die Saugspannungsmessungen wurden sämtlich nach der von Ur- 
SPRUNG (1923) angegebenen vereinfachten Methode angestellt, und zwar 
in der Modifikation Könnteıns (1930, S. 404—405). In den ersten Ver- 
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suchen waren die Rohrzuckerlésungen auf 0,033 Mol abgestuft. Später- 
hin kamen nur auf 0,05 Mol abgestufte Lösungen zur Verwendung. 

Zunächst wurden aus den Blättern Stücke zwischen zwei mittleren 
Nerven erster Ordnung unter Paraffinöl herausgeschnitten, wobei das 
Blatt am Zweig verblieb. Aus diesen Stücken wurden wiederum kleine 
Streifen quer geschnitten, deren Längenänderung in Zuckerlösungen 
verschiedener Konzentration gemessen wurde. Es wurde mithin die 
Ausdehnung bzw. Verkürzung in Richtung der Mittelrippe bestimmt. 

Fiel der Nullpunkt der Längenänderung nicht genau in eine der 
benutzten Konzentrationsstufen, so wurde die Saugspannung durch 
graphische Interpolation nach Maßgabe der plus- und minus-Ausschläge 
in den benachbarten Konzentrationen bestimmt. 

Besonders wurde darauf geachtet, daß die Blattproben nach dem 
Einbringen in Paraffinöl sofort weiter verarbeitet wurden. In den Rohr- 
zuckerlösungen verblieben die Blattstreifen meist 30 bis höchstens 
40 Min. Eine weitere Verkürzung dieser Zeit, während deren sich die 
Blätter unter recht unnatürlichen Bedingungen befinden, war nicht 
angängig, da sonst die Änderungen der Streifenlänge zu gering ausfielen. 

Die Blätter meines Hauptversuchsobjektes, Syringa vulgaris, waren 
bis Anfang August zu Saugspannungsmessungen zu benutzen. Später 
im Jahr wurden die Blätter zu hart und unelastisch, als daß noch hin- 
reichende Ausschläge hätten erzielt werden können. Für den Winter 
ergab sich in den Blättern von Hedera helix ein brauchbares Objekt 
für die Anwendung der vereinfachten URsPRUNGschen Saugspannungs- 
meßmethode. 

Gegen die hier benutzte Methode sind in jüngster Zeit so zahlreiche 
Bedenken geäußert worden, daß ihre Anwendung einer eingehenden Be- 
gründung bedarf. 

Die Einwände, welche Drxon (1930) macht, sind meist rein theore- 
tischer Art und experimentell kaum zu prüfen. Unzuträglichkeiten, die 
sich aus dem Verweilen der Blattstreifen unter anaeroben Bedingungen 
ergaben, wurden, wie schon vorher erwähnt, durch schnelles Weiter- 
verarbeiten der Blattstücke auf das kleinstmögliche Maß herabgesetzt. 

Bedeutsamer, weil auch experimentell fundiert, sind die Einwände 
von OPPENHEIMER (1930 a und b) sowie von PisEK u. CARTELLIERI 
(1931). 

OPPENHEIMER fand, daß das Volumen der Zellen eines turgeszenten 
Blattes und entsprechend auch die Länge der Blattstreifen sich in einer 
Reihe verschiedener Lösungskonzentrationen kaum ändern, um dann in 
der Nähe des Punktes der völligen Entspannung der Zellwand sehr 
stark abzunehmen. Die Funktion zwischen Zellvolumen und Saug- 
spannung der Zellen ist nach OPPENHEIMER etwa logarithmisch (siehe 
1930 a, Abb. 1). Danach wären die Längenänderungen turgeszenter Ge- 
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webestreifen in der Nahe des Nullpunktes so gering, daB die MeBresultate 
innerhalb der Fehlergrenzen liegen wiirden. 

Bei den von mir untersuchten Objekten nimmt die Kurve, welche 
die Beziehung zwischen Blattstreifenlange und Saugspannung ausdriickt, 
im Gegensatz zu OPPENHEIMERS Befunden einen annähernd linearen 
Verlauf. Die Abb. 1 zeigt die graphische Darstellung einiger beliebig 
herausgegriffener Meßreihen. Auf der Abszisse ist jeweils die Konzen- 
tration der Vergleichslösungen, auf der Ordinate die Längenänderung 
der Blattstreifen in den betreffenden Lösungen in Prozenten der Ge- 
samtlänge aufgetragen. Diese Ergebnisse stehen mit den Befunden 
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Abb. 1. Graphische Darstellung des Verhältnieses zwischen Blattstreifenlänge und Konzentration 
der Vergleichslösung. 


H. Henes (1931, S. 271—272) an ganz anderen Objekten in gutem 
Einklang. 

Prsex u. CARTELLIERI (1931, S. 229—231) fanden die Werte für die 
Saugspannungen, die mit der vereinfachten Methode von URSPRUNG 
erhalten wurden, um durchschnittlich 4 Atmosphären höher als die 
kryoskopisch ermittelten Werte. 

Das führt auf die Frage, ob die Grundlagen der beiden Meßmethoden 
ohne weiteres einen Vergleich der erhaltenen Resultate zulassen. 

Die kryoskopisch ermittelten Werte gelten nach den Tabellen WaL- 
TERs (1931) für die Temperatur von 0°, während die Saugspannungs- 
werte, welche den Tabellen Urnsprunes u. Bruns (1916) entnommen 
sind, für 20° gelten. Für Rohrzucker bedeutet dieses eine Differenz von 
etwa 7% zugunsten der bei höherer Temperatur gemessenen Werte. 
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Wie hoch die Temperaturkorrektion fiir das komplizierte Gemisch des 
Zellsaftes ist, läßt sich kaum abschätzen. 

Bei der Gewinnung des Preßsaftes für die Bestimmung von S; wur- 
den ganze Blätter benutzt, während die vereinfachte Methode von 
URSPRUNG zur Bestimmung von 8, mit Blattstreifen arbeitet, die in 
einer gewissen Nervenferne aus den Blättern herausgeschnitten sind. 
In dem einen Fall gerät der osmotisch unwirksame Gefäßinhalt in den 
Preßsaft und verringert dessen Konzentration. Überdies besteht mit 
aller Wahrscheinlichkeit ein Saugspannungsgradient Nerven-nervenferne 
Blattpartien, wodurch sich weitere Differenzen erklären. 

Mögen auch die durch die einzelnen Fehlerquellen bedingten Fehler 
an sich nur gering sein, so liegen sie doch sämtlich in der gleichen Rich- 
tung und können sich durch Addition durchaus bemerkbar machen. 

Bei der Bestimmung von S, können sich noch dadurch Unzuträg- 
lichkeiten ergeben, daß an den Rändern der Blattstreifen Zellen an- 
geschnitten werden, die nun mit der vollen Saugspannung des Inhaltes 
wirksam sind und dadurch der Schnittfläche benachbarten Zellen Wasser 
entziehen können (ERNEST 1931). Um den hierdurch entstehenden 
Fehler möglichst gering zu halten, wurde nur mit ziemlich großen, etwa 
2—3mal 10—15 mm messenden Blattstreifen gearbeitet. Dadurch lag 
das Verhältnis intakter Zellen zu angeschnittenen Zellen so, daß eine 
Beeinflussung der Saugspannung der unversehrten Zellen durch die 
Saugung des Inhaltes der angeschnittenen Zellen nicht zu befürchten war. 

Nach allem erschien es wünschenswert, die nach URSPRUNG ge- 
messenen Saugspannungswerte mit Werten zu vergleichen, die nach 
einer anderen Methode der Bestimmung von S, gemessen waren. Zu 
diesem Zwecke wurde die von ARCICHOVSKIJ u. ARCICHOVSKAJA (1931) 
ausgearbeitete Methode auf ihre Verwendbarkeit geprüft und mit der 
vereinfachten UrsPRUNGschen verglichen. 

Die außerordentlich hohen Saugspannungswerte, welche die russi- 
schen Autoren selbst fanden, ließen mir die schwersten Bedenken gegen 
die Brauchbarkeit der gravimetrischen Methode aufkommen (siehe 
auch Huser 1932). Befindet sich doch nach den Bestimmungen von 
ARCICHOVSKIJ u. ARCICHOVSKAJA die Saugspannung der Blätter von 
Asarum europaeum im Gleichgewicht mit der Dampfspannung einer 1,0 
molaren KNO,-Lösung, deren osmotischer Wert etwa 40 Atmosphären 
beträgt. 

Es ist schwer einzusehen, wie und wozu eine Pflanze des ständig 
feuchten Waldbodens Saugspannungen in derartiger Höhe entwickelt. 
(Das Material zu dieser Saugspannungsbestimmung wurde zudem noch 
bei 93% relativer Luftfeuchtigkeit, also bei sehr feuchtem Wetter ein- 
gesammelt.) Mir erschien daher eine Nachprüfung der Methode erforder- 
lich. Zu diesem Zweck wurden Blätter verschiedener Pflanzen (Asarum 
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europaeum, Hedera helix, Tradescantia spec.) in Räume verschiedener 
Dampfspannung gebracht, die folgendermaBen hergestellt waren: 

In Glasschälchen mit geschliffenem Rand (Durchmesser 6 cm, Höhe 
3,5 cm) wurden Lösungen von Natriumchlorid gegeben, so daß zwischen 
Oberfläche der Lösung und Schälchenrand 3—4 mm freier Raum blieb. 
In die Lösung kam ein Einsatz aus Glas, der ein Kupfernetz trug, das 
etwa 1—1,5 mm über die Oberfläche der Lösung zu liegen kam. Die 
abgeschnittenen Blätter wurden in gut schließenden Wägegläschen genau 
ausgewogen, die dann zum Ausgleich der Temperatur in den Thermo- 
staten gestellt wurden. Nach 15 Min. kamen die Blätter in die Versuchs- 
gefäße. Die Gefäße wurden mit einem geschliffenen Deckel, der mit 
Vaseline gut aufgedichtet war, verschlossen. Alle Manipulationen ge- 
schahen im Thermostaten bei 20°. Nach einer gewissen Zeit (2—21/, 
Stunden) Verweilens über den verschiedenen Lösungen wurden die Ge- 
wichtsänderungen der Blätter festgestellt. 

Es zeigte sich nun, daß die Wasseraufnahme über hypomysischen 
Lösungen nur äußerst langsam vor sicht geht. Selbst bei angewelkten 
Blättern betrug die Gewichtszunahme nach 2—3 Stunden niemals mehr 
als 2%. In der Nähe der isomysischen Konzentration geschieht der Aus- 
gleich öfters so langsam, daß die gefundenen Gewichtsveränderungen in 
den Fehlerbereich einer guten Analysenwaage fallen. Erst bei stärker 
hypermysischen Konzentrationen der Vergleichslösungen ist auch eine 
stärkere Gewichtsabnahme der Blätter zu verzeichnen. Der Zeitfaktor 
ist eben bei Ausgleich durch Diffusion in Form von Wasserdampf er- 
heblich größer als für den Fall, daß die zu untersuchenden Objekte mit 
der Vergleichslösung in unmittelbarem Kontakt stehen. 

Die Tabelle 1 gibt eine Zusammenstellung einiger Meßresultate, die 
nach der gravimetrischen Methode erhalten wurden. Der Wert für die 
Saugspannungen ist nach den Angaben von MAcperrav (1931, S. 418) 
eingesetzt worden. 


Tabelle 1. Saugspannungsmessungen nach der gravimetrischen Methode. 

















Änderung des Gewichts in % des Ausgangsgewichts über Saug- 
NaCl-Lösung verschiedener Konzentration spannung 
00mol| 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 06 | 07 Atm. 
1. Hedera 
helix. . | +1,6 0 —0,7 |-0,75| — —0,5 | -28| — 4,2 
2. Tradesc. 
spec. . 0 0 -0,5 |-1,25| —0,9 | —1,7 | -1,5| — <8,3 
3. Asarum 
europ. . | +0,38 | +0,51 | —0,2 |- 0,1 | — — 0,75] -0,9]| — | 4,2—8,3 
4. Hedera 
helix. . — |+1,6 | +0,2 0 —0,1 u -0,3] - 0,9 12,4 
5. Hedera 
ss -0,1 | —0,2 | —0,5 | -0,5| - 1,0 8,3—12,4 
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Parallel zu den beiden letzten in der Tabelle 1 angeführten Versuchen 
wurden Saugspannungsbestimmungen nach der vereinfachten Methode 
URSPRUNGS gemacht. Die hierbei erhaltenen Werte für 4 von 12,7—14,3 
Atmosphären und 5 von 11,1—12,7 Atmosphären stimmen mit den 
gravimetrisch ermittelten Werten hinreichend überein. 

Danach erscheint mir die Anwendung der vereinfachten Methode als 
durchaus erlaubt. Jedenfalls ist sie der gravimetrischen Methode vor- 
zuziehen, da sie viel deutlichere MeBresultate ergibt. 


€) Bestimmung der Widerstände. 

Der Widerstand ist definitionsmäBig gegeben durch das Verhältnis 
Saugspannung : Saugleistung. Von einer Umrechnung auf relative 
Widerstände bzw. relatives Leitvermögen (HuBEr 1928) konnte hier 
Abstand genommen werden, da diese für unsere Fragestellung un- 
nétig ist. 

Zunächst wurde der Widerstand eines abgeschnittenen Zweiges, der 
auf dem Potometer stand, bestimmt. Dann wurden in der Nahe der 
Schnittfläche künstliche Widerstände durch Klemmen des Sprosses mit 
eisernen Schraubenzwingen eingeführt. Zwischen Sproß und Klemme 
wurden Korkplättchen eingelegt, um die Zweige möglichst zu schonen. 
Nach dem Klemmen nimmt die Wasseraufnahme stark ab, um dann 
wieder anzusteigen (aber nicht bis auf die vorige Höhe) und allmählich 
wieder konstant zu werden. War das Gleichgewicht eingetreten, so 
wurde das neue Verhältnis Saugspannung: Saugleistung bestimmt. 
Dieser neue Wert für den Widerstand setzt sich zusammen aus den 
natürlichen Widerständen und den künstlichen Zusatzwiderständen. 

Um beurteilen zu können, ob der neue Widerstandswert gleich ist 
der Summe der Teilwiderstände, oder ob er infolge jetzt etwa eingetre- 
tener Pumptätigkeit lebender Zellen geringer ist als diese Summe, mußte 
der Zusatzwiderstand gemessen werden. Für diesen Zweck wurde die 
von RENNER (1911) ausgearbeitete Pumpenmethode benutzt. 

Nach der Widerstandsbestimmung am geklemmten Zweig wurde der 
Sproß über der oberen Klemme abgeschnitten. An den Stumpf wurde 
eine Wasserstrahlpumpe mit Vakuumreservoir in Form einer 15-Liter- 
flasche angeschlossen. Gesaugt wurde meist mit 67,5cm Hg = 675/760 
Atmosphären. In den Tabellen ist die Saugspannung der Pumpe immer 
in Atmosphären angegeben, um einen direkten Vergleich mit den gleich- 
falls in Atmosphären bestimmten Saugspannungen der Blätter zu ermög- 
lichen. 

Der Stumpf wurde in allen Versuchen so kurz gehalten, daß die 
natürlichen Widerstände desselben zu vernachlässigen waren. Das Ver- 
hältnis Saugspannung der Pumpe : Pumpenleistung mußte dann die 
Höhe der künstlichen Widerstände angeben. 
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Gegen diese physikalisch einwandfreie Methode sind mehrfach Be- 
denken ausgesprochen worden. Ihre Unbrauchbarkeit für Wurzel- 
stümpfe konnten Jost (1916) und späterhin KÔHNLEIN (1930) nach- 
weisen. Der Grund hierfür ist zum Teil in der komplizierten Reizwirkung 
jeglicher Saugung auf die Blutungstätigkeit der Wurzel zu erblicken. 
Bei der Anwendung der Pumpenmethode auf SproBstümpfe fällt diese 
Schwierigkeit fort. Denn durch die Untersuchungen ScHMUCKERS (1928) 
ist es sicher gestellt, daB an der Leitung des Wassers in den GefäBen keine 
lebenden Zellen beteiligt sind, die durch verschiedene Saugspannungen 
in verschiedene Reizzustände versetzt werden könnten. 

Ursprung (1915, S. 114) hat gegen die Anwendung der Pumpe über- 
haupt eingewendet, daß der Pumpensaugung ein anderer Querschnitt zur 
Verfügung stände als der Blattsaugung. Um die Berechtigung dieses 
Einwandes zu prüfen, wurden transpirierende Zweige und Stümpfe, an 
denen die Pumpe saugte, in Eosinlösung gestellt Ein Vergleich der 
angefärbten Partien des Querschnittes zeigte, daß der Weg der Farb- 
lösung in beiden Fällen der gleiche war Insbesondere konnte die Pumpe 
kein Wasser durch die Interzellularen des Markes bringen. Beim Klem- 
men kann es allerdings vorkommen, daß das Mark in der ganzen Länge 
des späteren Stumpfes spleißt. Derartige Defekte geben sich aber sofort 
durch eine unwahrscheinlich große Pumpenleistung zu erkennen. 

Um die illegitime Benutzung nicht mehr funktionierender Gefäße für 
die Pumpensaugung auszuschalten, wurden durchweg nur 2jährige, 
regelmäßig ausgebildete Syringasprosse untersucht, deren Gefäße noch 
sämtlich in Betrieb sind. 

Die Nachsaugung der Stümpfe wurde dadurch, daß die Stümpfe 
immer sehr kurz gewählt wurden, ziemlich gering gehalten (vgl. S.679ff.). 
Auf diese Weise fiel die Stumpfsaugung gegenüber der Pumpensaugung 
so wenig ins Gewicht, daß sie, ohne große Fehler aufkommen zu lassen, 
vernachlässigt werden konnte. Es bleibt daher leider auch durch die 
nachstehend beschriebenen Versuche die alte Streitfrage unentschieden, 
ob bei der Berechnung der Saugspannung in der Sproßachse die Stumpf- 
saugung von der Pumpensaugung abzuziehen ist oder nicht (siehe 
RENNER 1911, S. 218; NORDHAUSEN 1921, S. 309; Misspacn 1926, 
8. 415). 

In den Tabellen ist der Wert für den Widerstand mit 100 multi- 
pliziert, um ganze Zahlen zu erhalten und dadurch die Übersichtlichkeit 
zu erhöhen. 
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IIL Abschnitt. 
Versuche mit erhöhten Widerständen und deren Ergebnis. 
a) Klemmversuche. 
Zunächst seien die ausführlichen Protokolle zweier Einzelversuche 
mitgeteilt, um den Gang der Experimente darzustellen. 
Versuch 3. 15. V. 1930: Temperatur des Arbeitsraumes 14,5%. 9.20 Uhr: Syringa- 
zweig unter Wasser abgeschnitten und auf das Potometer gebracht. 
A. 11.10—11.16 Uhr Ablesung: 3,2 3,3 3,2 3,2 3,2 3,4. 
Bei der benutzten Kapillare entspricht 1 cm der Meßskala 6,1 cmm Wasser. 
Saugleistung = 20,1 cmm/min. 
Probenahme für die URSPRUNG-Messung. 


Meßergebnis: 
Konsentration . . . . . . . . 0,133 0,167 0,2 0,233 0,267 0,3 0,333 
Längenänderung in Anzahl der 
Teilstriche des Okularschrau- 
benmikrometers . . . . . . +52 +41 +19 +11 -21 -36 -45 
Längenänderung in Prozenten 
der Gesamtlänge . . . . . . +3,5 +2,6 +1,3 +0,8 —1,4 —2,5 —3,0 


(Graphische Darstellung des MeBresultates in Abb. 1 a.) 
Saugspannung = 6,5 Atm.; Widerstand des ungeklemmten Zweiges: 
Seugspennung _ 65 19 _ 
Saugleistung 20,1 mot 
B. 11.30 Uhr: Zweig geklemmt. Die Saugung sinkt auf 0,8. 
15.30—15.36 Uhr Ablesung: 1,9 1,8 1,9 1,9 1,9 1,9. 
Saugleistung = 11,6 cmm/min. 
Probenahme für die zweite URSPRUNG-Messung. 


MeBergebnis: 
Konzentration . . . . . . . . 0,167 0,2 0,233 0,267 0,3 0,333 0,367 
Längenänderung in Anzahl der 
Teilstriche des Okularschrau- 
benmikrometers . . . . . . +49 +35 +14 0 —26 —34 —62 
Längenänderung in Prozenten 
der Gesamtlänge . . . . . . +1,7 +12 +05 0 —09 —1,3 —21 


(Graphische Darstellung des Meßresultates in Abb. 1 b.) 


Saugspannung = 7,1 Atm.; Widerstand des geklemmten Zweiges: 


= 1 100 = 61 


Saugleistung 11,6 
Zweig oberhalb der Klemmen abgeschnitten. Nachsaugung kaum merk- 
lich. Pumpe saugt am geklemmten Stumpf. 
Saugspannung der Pumpe 720 mm Hg = 0,93 Atm. 
Ablesung: 0,7 0,75 0,6 0,6 0,6 0,6 
Pumpenleistung = 3,6 cmm/min. 


Kasslicher Wild: Sesgpepemmnng der Ponge | 98 u. 96 
Pumpenleistung 3,6 
Künstlicher Widerstand errechnet als Differenz: 


Widerstand des geklemmten Zweiges — Widerstand des ungeklemmten Zweiges 
61 — 31 = 30 


a 
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Versuch 14. 17. VI. 1930: Temperatur des Arbeitsraumes 23°. 7.45 Uhr: Sy- 
ringazweig unter Wasser abgeschnitten und auf das Potometer gebracht. 
A. 10.20—10.25 Uhr Ablesung: 5,8 5,7 5,8 5,9 5,8. 
Saugleistung = 35,3 cmm/min. 
Probenahme für die vereinfachte URsPRUNG-Messung. 


MeBergebnis: 
Konzentration. ....... 0,133 0,167 0,2 0,233 0,267 0,3 0,333 
in Anzahl der 
Teilstriche des Okularschrau- 
benmikrometets . . . . . . +45 +26 +19 0 -14 —34 -54 
in Prozenten 
der Gesamtlänge... . . . +23 +14 +10 0 -08 —1,8 —2,7 


(Graphische Darstellung des Meßresultates in Abb. 1 c.) 
Saugspannung = 6,2 Atm.; Widerstand des ungeklemmten Zweiges: 
Saugspannung _ 6,2 -18 
“Bangleistung ~ 35,3 ‘°° 
B. 10.30 Uhr: Zweig geklemmt. Die Saugung sinkt auf 2,6. 
13.20—13.27 Uhr Ablesung: 4,2 4,2 4,2 4,05 4,15 4,15 4,15. 
Saugleistung = 25,2 cmm/min. 
Probenahme für die zweite URSPRUNG-Messung. 


Konzentration. . . . . . . . 0,167: 0,2 0,233 0,267 0,3 0,333 0,367 
in Anzahl der 
Teilstriche des Okularschrau- 

benmikrometers ...... +48 +44 +23 +10 -15 —27 —48 
Längenänderung in Prozenten 

der Gesamtlänge . . . . . . +3,2 +30 +16 +0,7 —11 —19 —3,4 


(Graphische Darstellung des MeBresultates in Abb. 1 d.) 
C. Zweig oberhalb der Klemmen abgeschnitten. Nachsaugung etwa 0,1 
Pumpe saugt am geklemmten Stumpf. 
Saugspannung der Pumpe 700 mm Hg = 0,92 Atm. 
Ablesung: 0,85 0,9 0,9 0,9. Saugleistung = 5,5 cmm/min. 
Künstlicher Widerstand; Seue*pennung der Pumpe _ 0,92 99 _ 17 
Pumpenleistung 5,5 
Künstlicher Widerstand errechnet als Differenz : 
Widerstand des geklemmten Zweiges — Widerstand des ungeklemmten Zweiges 


30 — 18 = 12. 
In der gleichen Weise wurde im Laufe des Sommers 1930 eine Ver- 
suchsreihe von über 40 Einzelversuchen durchgeführt, deren Resultate 
in der Tabelle 2 zusammengestellt sind. 





b) Diskussion der Klemmversuche. 

Aus den mitgeteilten Befunden geht zunächst in qualitativer Hinsicht 
hervor, daß die Pflanze einer Widerstandserhöhung auf zweierlei Weise 
begegnen kann: durch Erhöhung der Saugspannung und durch Senkung 
der Saugleistung. Welchen Weg die Pflanze im einzelnen einschlagen 
wird, hängt weitgehend von ihren osmotischen Fähigkeiten ab. Steno- 
hydre Pflanzen im Sinne WALTERs können die Saugspannungserhöhung 
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Tabelle 2. 
Differenz : 
A. ©. B.—A. 
B. hneter künst- 
Versuch-Nr. Unge- Geklemmter Pumpe am | Errechneter licher Widerstand 
klemmter Zweig geklemmten | künstlicher | _ gefund. künst- 
Zweig Stumpf Widerstand | j;cher Widerstan d 
| S.sp.! 4,3 6,2 0,91 
1 S.lg.! 23,1 17,6 6,1 
| Wst.! 18 35 15 17 +2 
S.sp. 5,5 7,7 0,89 
2 ! Sig. 8,5 6,7- 2,7 
| Wst. 65 115 33 50 +17 
S.sp. 6,5 7,1 0,93 
3 S.lg. 20,1 11,6 3,6 
Wst. 31 61 26 30 + 4 
S.sp. 5,5 10,1 0,94 
4 | S.lg. 51,7 28,0 3,0 
Wst. 11 36 31 25 —6 
S.sp. 5,0 8,4 0,85 
5 | S.lg. 57,2 51,7 12,2 
| Wit. 9 16 7 7 +0 
S.sp. 5,5 2,8 0,87 
6 | S.lg. 26,1 22,5 7,9 
Wst. 21 32 11 11 +0 
| S.sp. 5,5 9,0 0,92 
8 S.lg. 40,1 28,0 2,7 
| Wst. 13 32 34 19 -15 
S.sp. 5,7 11,7 0,92 
9 | S.lg. 14,0 5,5 0,9 
| Wst. 41 113 102 72 — 30 
S.sp. 5,7 9,7 0,93 
10 S.lg. 28,0 7,3 15,5 
Wat. 20 133 6 113 +1072 
S.sp. 5,1 11,1 0,92 
11 | S.lg. 43,8 24,9 3,3 
| Wst. 12 44 28 32 a4 




















1 S.sp. = Saugspannung. S.lg. = Saugleistung. Wst. = Widerstand. 

2 Die Saugung der Pumpe benutzte in diesem Versuch offenbar einen illegi- 
timen Weg, da die Pumpe trotz Einführung eines hohen Widerstandes sehr viel 
mehr Wasser saugt als der geklemmte Sproß. 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 
Differenz: 
A. c. B—A. 
B. rrechneter künst- 
Versuch-Nr. Unge- | Geklemmter| Pumpe am | Errechneter licher Widerstand 
klemmter Zweig geklemmten | künstlicher | __ gefund. künst- 
Zweig Stumpf Widerstand licher Widerstand 
S.sp. 5,9 9,0 0,92 
12 | S.lg. 34,7 15,2 2,4 
Wst. 17 59 38 42 +4 
S.sp. 7,6 8,1 0,92 
13 | Sig. 29,2 24,3 10,9 
| Wet. 26 33 9 7 —2 
S.sp. 6,2 7,5 0,92 
14 | S.lg. 35,3 25,2 5,5 
West. 18 30 17 12 -5 
S.sp. 6,1 7,4 0,93 
15 S.lg. 13,4 12,2 7,3 
Wst. 46 61 13 15 +2 
S.sp. 8,1 11,1 0,87 
16 | S.lg. 37,7 38,0 4,9 
West. 21 40 18 19 +1 
S.sp. 7,7 9,1 0,90 
17 | S.lg. 25,5 15,8 7,9 
West. 30 57 12 27 +15 
S.sp. 8,4 12,1 0,87 
18 S.lg. 37,7 27,4 5,5 
| Wit. 24 44 16 20 +4 
| S.sp. 6,3 11,3 0,87 
33 Sig. 20,1 13,4 1,8 
| West. 31 84 48 53 +5 
S.sp. 6,9 9,1 0,87 
41 S.lg. 45,6 35,9 6,7 
Wit. 15 25 13 10 -3 
S.sp. 5,9 7,9 0,92 
44 | S.lg. 17,6 10,0 2,4 
Weit. 34 79 38 45 +7 
S.sp. 5,0 8,3 0,87 
47 | S.lg. 30,4 23,7 4,9 
Wit. 16 35 18 19 +1 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 























Les B. a BA. FR künst- 
Versuch-Nr. Unge- |geklemmter | Pumpe am | Errechneter | ‚cher Widerstand 
klemmter Zweig geklemmten | künstlicher | __ d. 
Zweig Stumpf | Widerstand En — Le 
S.sp. 4,9 6,1 0,87 
49 | S.lg. 19,5 18,2 12,8 
Wet. 25 33 7 8 +1 
S sp. 6,6 7,5 0,87 
52 S.lg. 38,9 31,6 14,0 
Wst. 17 23 6 6 +0 
S.sp. 6,3 10,1 0,93 
56 S.lg. 54,1 39,5 7,3 
Wst. 11 26 13 15 +2 

















natürlich nicht weit treiben, da sie auf diesem Wege bald an die letale 
Grenze ihres osmotischen Wertes gelangen würden. Umgekehrt können 
euryhydre Pflanzen den Weg der Saugspannungserhöhung sehr weit 
gehen, ohne stärkere Transpirationswiderstände einschieben zu müssen. 

Unser Versuchsobjekt Syringa vulgaris geht stets beide Wege. Wir 
haben im weiteren die quantitativen Beziehungen zwischen den Wider- 
ständen und den Saugleistungen und Saugspannungen zu betrachten. 

Das nach Widerstandserhöhung sich neu einstellende Verhältnis von 
Saugspannung: Saugleistung muß den Widerstandswert für den ge- 
klemmten Zweig ergeben. Dieser Wert besteht aus dem Widerstand des 
ungeklemmten Zweiges und dem Klemmwiderstand. Subtrahiert man 
von diesem Summenwert den Widerstand des ungeklemmten Zweiges, 
so erhält man den Wert für den künstlichen Widerstand, der mit dem 
Widerstandswert gut übereinstimmt, welcher mit der Pumpe ermittelt 
wurde. 

Diese hier aufgezeigten klaren quantitativen Beziehungen sprechen 
dafür, daß die erhöhte Saugspannung im Verein mit der Leistungs- 
senkung ausreicht, um das nunmehr erforderliche Wasser über die er- 
höhten Widerstände zu bewegen. Würde mit steigender Saugspannung 
in den Blättern eine aktive Pumptätigkeit lebender Zellen eintreten, 
so könnten diese einfachen Beziehungen zwischen den einzelnen Fak- 
toren nicht existieren, sondern der am geklemmten Zweig gemessene 
Widerstand müßte geringer sein als die Summe von experimentell be- 
stimmtem künstlichen Widerstand und Widerstand des ungeklemmten 
Zweiges. Denn das Einsetzen einer aktiven Mitwirkung lebender Zellen 
läßt die Saugleistungen verhältnismäßig stärker steigen als die Saug- 
spannungen; die Widerstände müßten also kleiner werden. Von einer 
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solchen Widerstandsabnahme lassen die angeführten Zahlen aber nichts 
erkennen. 

Hier ist auf frühere Untersuchungen dieser Art kurz einzugehen. 
URspRung u. BLUM (1925) nahmen an Hutpilzen gleichzeitige Saug- 
spannungs- und Transpirationsbestimmungen vor. Die Höhe der Wider- 
stände berechneten sie nach dem PoiseurLLeschen Gesetz und fanden, 
daß die beobachteten Saugspannungen nicht ausreichend waren, die 
Menge des transpirierten Wassers über die Widerstände zu trans- 
portieren. 

KönnLeıs (1930, S. 416—417) spricht auf Grund einiger orientieren- 
der Versuche die Vermutung aus, daß beim Wassertransport auch in den 
Blättern aktive Pumptätigkeit eine Rolle spielt. Er stellt diese Ver- 
mutung als noch einer eingehenden Prüfung bedürftig hin. ,, Versuche, 
bei denen die Transpiration bei konstanter Temperatur gesteigert werden 
müßte, hätten den Beweis zu erbringen, ob sich auch im Blatt ähnliche 
Vorgänge wie in der Wurzel abspielen, mit anderen Worten, ob auch 
hier höhere Saugungen verhältnismäßig höheren Effekt haben als 
niedrigere.‘‘ 

Nun ist aber bekannt, daß der Temperatureinfluß auf die Viskosität 
des Wassers und die Permeabilität des Plasmas sehr bedeutend ist. 
Daher haben Versuche, die nicht bei Temperaturkonstanz ausgeführt 
wurden, für die Entscheidung der vorliegenden Frage kaum Bedeutung. 

MissBacu (1926) verglich die Saugspannung in den Gefäßen mit der 
Saugspannung der unteren Epidermiszellen. Sie fand eine weitgehende 
Übereinstimmung zwischen beiden. Auf Grund dynamischer Vor- 
stellungen über die Wasserleitung in Geweben scheint dieses Resultat 
wenig erklärlich. Besonders bei großen Saugleistungen ist ein Saug- 
spannungsgradient von den Gefäßen zu den Zellen der Epidermis zu er- 
warten, wie MıssBAcH (S. 406) selbst hervorhebt. Bei cinem Leistungs- 
rückgang wird die Differenz zwischen Saugspannung in den Gefäßen und 
Saugspannung der Epidermiszellen geringer. Übereinstimmung der 
beiden Größen kann erst bei einem statischen Gleichgewicht, also bei 
Stillstand der Wasserleitung, eintreten. Der Fehler der MissBACHschen 
Resultate dürfte wohl durch die in jüngster Zeit immer stärker abgelehnte 
Zellmethode der Saugspannungsmessungen verursacht sein. 


c) Versuche mit Gelatinewiderständen. 

Die bisherigen Schlüsse sind aus Versuchen gezogen worden, in denen 
die Saugspannung nicht über 11 Atmosphären gestiegen war. Höhere 
Saugspannungen der Blätter ließen sich durch noch so scharfes Anziehen 
der Klemmen nicht erreichen. MıssBAcH (1926, S. 395) erwähnt bereits, 
daß sie auf dem Potometer stehende Zweige nicht zum Welken bringen 
konnte. Zudem verursacht zu starkes Klemmen schwere Verletzungen 
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des Holzkörpers, so daß von einer Widerstandssteigerung auf diese Weise 
abgesehen werden mußte. Da aber andererseits in natura in Sproß- 
achsen und Blättern höhere Saugspannungen als solche von 11 Atmo- 
sphären wohl auftreten können, so mußte zu einer schonenderen, aber 
eindringlicheren Art der Widerstandserhöhung gegriffen werden, wenn 
anders die Verhältnisse bei wesentlich erschwerter Wasserversorgung 
überhaupt geprüft werden sollten. 

Ich benutzte weiterhin die Verstopfung der Gefäße mit Gelatine als 
Widerstand. Diese Art der Widerstandssetzung ist bereits von ERRERA 
(1886) angewendet worden. Die Zweige kamen nach der Bestimmung 
des Widerstandes am unblockierten Sproß auf kurze Zeit mit der Schnitt- 
fläche in eine 20%ige Gelatinelösung von 30°. Dann wurde die Schnitt- 
fläche unter Wasser erneuert, und die Zweige kamen wieder auf das 


Tabelle 3. Gelatineversuche (Juni und Juli 1931). 






























































z B. c. B.—A. Errechneter Zu- 
Versuch-Nr. Unblockier- | Blockierter | Pumpe am a a na a 
ter Zweig Zweig Stumpf sites ge pre ver à = 
| Saugsp. 6,4 13,2 0,87 
74 Saugleist. 20,0 5,0 0,45 
| Widerst. 32 264 193 232 +39 
Saugsp. 7,7 14,0 0,87 
16 | Saugleist. 16,7 4,5 0,38 
Widerst. 46 310 228 264 +36 
Saugsp. 8,3 16,8 0,87 
79a | Saugleist. 45,7 9,8 0,68 
Widerst. 18 171 127 153 +26 
Saugsp. 6,9 12,4 0,87 
79b | Saugleist. 27,8 3,5 0,3 
Widerst. 25 354 289 329 +40 
Saugsp. 8,7 19,0 0,87 
81 | Saugleist. 14,5 6,0 0,41 
Widerst. 60 318 212 258 +46 
Saugsp. 8,4 15,6 0,87 
84 | Saugleist. 11,6 4,8 0,38 
Widerst. 72 325 233 253 +20 
Saugsp. ry 19,5 0,87 
87 Saugleist. 62,5 20,8 12 
Widerst. 12 94 72 82 +10 
45 


Planta Bd. 17. 
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Potometer. Bei allen Manipulationen wurde darauf geachtet, daB die 
Schnittfläche immer unter Wasser blieb. 

Die Versuche wurden darauf so weitergefiihrt, wie im Abschnitt iiber 
die Technik der Klemmversuche beschrieben ist. Die Tabelle 3 (s.S. 685) 
gibt eine Zusammenstellung der Resultate dieser Versuchsreihe. Auf- 
genommen sind nur solche Versuche, die eine bedeutende Steigerung 
des Widerstandes und der Saugspannung zeigten. Betrug die Er- 
höhung nicht mehr als in den Klemmversuchen, so verliefen die Ver- 
suche genau so wie die in der Tabelle 2 aufgeführten. Ihre Wiedergabe 
an dieser Stelle erübrigt sich daher. 


d) Diskussion der Gelatineversuche und einige weitere Versuche. 

Es zeigt sich, daß durch einen hohen künstlichen Widerstand nicht 
nur eine Steigerung des Gesamtwiderstandes des blockierten Zweiges um 
eben diesen Zusatzwiderstand bedingt wird, sondern überdies noch 
weitere Widerstände in unserem System auftreten. Zahlenmäßig findet 
diese Erscheinung darin ihren Ausdruck, daß die Differenz zwischen 
Widerstand des verstopften Zweiges und Widerstand des freien Zweiges 
größer ist als der experimentell gefundene Wert für den Zusatzwider- 
stand. Sämtliche Zahlen des letzten Stabes der Tabelle 3 haben ein 
positives Vorzeichen und einen beträchtlichen absoluten Wert. Die 
Zahlen der Tabelle 2 (aus Klemmversuchen) lassen diese Tendenz gleich- 
falls erkennen, wenn schon wegen ihrer geringen Höhe noch kein 
sicherer Schluß gezogen werden konnte. 

Daß die besondere Art der Widerstände für die hier aufgezeigten 
Diskrepanzen nicht verantwortlich zu machen ist, geht daraus hervor, 
daß bei geringer Höhe der Gelatinewiderstände dieselben quantitativen 
Übereinstimmungen bestehen wie in den Klemmversuchen. Nur die 
absolute Größe der Widerstände bedingt die Differenzen. 

Vielleicht ändern sich die plasmatischen Widerstände gegen die 
Wasserbewegung bei Steigerung der Saugspannung. Denn mit starker 
Saugspannungserhöhung gehen auch eine Steigerung des osmotischen 
Wertes des Zellinhaltes und eine Entquellung des Plasmas einher. Das 
nunmehr weniger gequollene Plasma bietet dem Durchtritt von Wasser 
einen größeren Widerstand als das vorher stärker gequollene. Eine 
sichere Bestätigung dieser Vermutung müßten eigens hierzu angestellte 
zellphysiologische Untersuchungen ergeben. 

Dieser Effekt der Widerstandssteigerung ist gerade die Umkehr des 
Effektes, den man bei dem Einsetzen aktiver Tätigkeit lebender Blatt- 
zellen zu erwarten hätte, nämlich einer Widerstandssenkung. 

Gewisse Versuche RENNERs (1929, S. 813) scheinen mit diesen Be- 
funden im Gegensatz zu stehen. Bei der Umkehr des Transpirations- 
stromes durch osmotisch wirksame Lösungen, die an die Wurzel heran- 
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gebracht wurden, fand RENNER, daß die Wirkung einer 2%igen Glykose- 
lösung um 13% zu hoch war gegenüber der einer 1%igen Lösung und 
die Wirkung einer 3%igen Glykoselésung um 7,6% zu hoch gegenüber der 
einer 2%igen Lösung. Aber einmal ist die entquellende Wirkung dieser 
schwachen Zuckerlösungen wohl sehr gering, und zweitens können hier 
Faktoren im Spiel sein, die eine Disproportionalität in entgegengesetztem 
Sinn verursachen, wie a. a. Ort ausgeführt. 

Die vermutete Steigerung der plasmatischen Widerstände bei Er- 
höhung der Saugspannung könnte vielleicht eine Ursache des ,,incipient 
drying“ sein. Auf diese Erklärungsmöglichkeit haben HUBER u. HOFLER 
(1930, S. 504 viel prägnanter als ILsıs, 1930, S. 393 und 410) schon 
hingewiesen. 


Für die aktive Tätigkeit lebender Zellen sind von Dixon (1898, 1914, 
S. 17—25) Versuche über Transpiration in dampfgesättigter Atmosphäre 
ins Treffen geführt worden. Drxon führte Zweige verschiedener Pflanzen 
ineinen dampfgesättigten Raum „, 
einund stellte sie mit der Schnitt- 
fläche in Eosinlösung. Nach ge- ” 
wisser Zeit lieB sich das Eosin 
in beträchtlicher Höhe über der £ 
Schnittfläche nachweisen. Di- Ÿ; 
xon schließt hieraus, daß bei der R 
Wasserhebungein,,vitaler“ Vor- * 
gang beteiligt sein muß, da ja | 
trotz Beseitigung der mechani- q 
schen Ursache der Wasserbewe- 05 mani bb? m. 
gung (Sättigungsdefizit der At- | 541 100% relat Feuchtigkeit | 
mosphäre) om Waasartaomepart, Abi. 2. Graphische Darstellung des Riickgangs der 
weitergeht. Aber vielleicht war wasseraufnahme nach Einbringen der Zweige in einen 
in den Sprossen eine gewisse epee Rae, 
Saugspannung vorhanden, die vor Versuchsbeginn hatte abgesättigt 
werden miissen. 

Gegen die Versuche Drxons sprechen die Ergebnisse von SMITH, 
Dustmann a. SHULL (1931). Diese Autoren fanden keinen Anstieg von 
Farblösungen bei ihren Versuchszweigen, die in puncto Saugspannung 
vollkommen ausgeglichen waren. In ihrer Zusammenfassung kommen 
sie zu dem Satz: ,, The data presented indicate that there is no reason 
for assuming any vital action in connection with theories of sap rise, 
except that of the osmotic action of living cells, in which osmosis ceases 
with death. Osmotic action is not considered vital action in the usual 
sense of that term‘ (S. 410). 

In eigenen Versuchen fand ich, daß der Wasseranstieg selbst in Zwei- 
45* 
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gen, die über 24 Stunden in einem dampfgesättigten Raum standen, 
noch nicht vollstandig aufgehért hatte. Die Saugung fiel zwar während 
der Dauer des Versuchs kontinuierlich ab, aber zum Stillstand kam sie 
nicht (Abb. 2). 
Versuch 100. 12. VIII. 1931. Syringa vulgaris. Zimmertemperatur 18—21°. 
Der Zweig war am Vortage abgeschnitten und stand in Wasser. 
8 Uhr: Wasseraufnahme bei 52% relativer Feuchtigkeit 10,1 cmm/min. 
Der Zweig wird in wasserdampfgesättigte Atmosphäre gebracht. 
Wasseraufnahme: 9 Uhr 4,5cmm/min.; 10 Uhr 2,0 cmm/min.; 11 Uhr 
1,8 emm/min.; 12 Uhr 1,6 emm/min.; 13 Uhr 1,1 emm/min.; 14 Uhr 
0,8 emm/min.; 15 Uhr 0,7 cmm/min.; 18 Uhr 0,5 cmm/min. 
13. VIII. 1931: 9 Uhr 0,1 cmm/min. 

Ob der am Ende des Versuches noch zu beobachtende, sehr geringe 
Wasseraufstieg auf aktive Pumptätigkeit lebender Zellen zurückzuführen 
ist, und ob diese Erscheinung für die Wasserversorgung unter normalen 
Umständen bedeutsam ist, wäre noch zu prüfen. 


Zum SchluB dieses Abschnittes ist die Frage aufzuwerfen, welche 
Bedeutung die erhaltenen Resultate für die Erklärung der Wasserleitung 
unter natürlichen Verhältnissen haben. Höher inserierten Blättern sind 
größere Leitungswiderstände vorgeschaltet als tiefer sitzenden. Diesem 
Widerstandsanstieg in akropetaler Richtung entsprechen genau wie in 
unseren Versuchen eine Transpirationsabnahme (HuBER 1923) und eine 
Zunahme der Saugspannungen (URSPRUNG 1916 b) in gleicher Richtung. 
Es wird die Aufgabe weiterer, ökologischer Untersuchungen sein, auch 
hier die quantitativen Beziehungen zwischen Widerstandszunahme, Saug- 
spannungsgradienten und Transpirationsgröße klarzulegen. Solche Unter- 
suchungen würden einen Anschluß der Ergebnisse HUBERS (1928) an 
die von URSPRUNG u. BLUM ermöglichen, worauf HUBER (S. 945) schon 
selbst hinweist. 


IV. Abschnitt. 
Versuche zur Bestimmung der Kohäsionszüge in den Gefäßen. 
a) Methode der Widerstandseliminierung. 


Nachdem im vorigen Abschnitt sichergestellt werden konnte, daß 
bei der Wasserleitung, von der Wurzel abgesehen, vitale Triebkräfte 
keine Rolle spielen und die Voraussetzungen für eine konsequente 
Kohäsionstheorie der Wasserbewegung zutreffen, interessierte weiterhin 
die absolute Höhe der negativen Spannungen, die in den Gefäßen auf- 
treten. KÔHNLEIN (1930, S. 402/4) geht zu ihrer Bestimmung so vor, 
daß er die Saugspannung von Blättern vor und nach Eliminierung der 
Leitungs- und Wurzelwiderstände bestimmt. Die Differenz dieser Saug- 
spannungswerte gibt an, in welcher Höhe die Saugspannung der Blätter 
sich an der Überwindung der Widerstände außerhalb des Blattes be- 
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teiligt, mit anderen Worten, in welcher Hôhe sich das Saugspannungs- 
potential der Blätter auf den Gefäßinhalt fortpflanzt. 

Daß an einer Erhöhung bzw. Erniedrigung der mittleren Saug- 
spannung eines Blattes bei ungefähr gleichbleibender Transpiration 
alle Zellen des Blattes beteiligt sind, ergibt sich aus einfachen dynami- 
schen Überlegungen über die Wasserbewegung in Parenchymen. Saug- 
spannungserhöhungen oder -senkungen unter diesen Umständen können 
nur so erklärt werden, daß die vor dem Blatt liegenden Widerstände 
größer oder kleiner geworden sind. Die veränderten Saugspannungen 
der Gewebe, die den Gefäßen benachbart sind, müssen sich auch auf den 
Gefäßinhalt übertragen, wenn die Voraussetzungen der Kohäsionstheorie 
überhaupt zutreffen (vgl. Ursprungs Referat über KÜHNLEIN). 

Ganz korrekt ist diese Art der Berechnung allerdings deswegen nicht, 
weil nach Ausschaltung der Widerstände die Transpiration und damit 
die Saugleistung steigen. Solange sich das Blatt noch an der Pflanze 
befindet, ist die Saugleistung verhältnismäßig gering, und vom vor- 
handenen Saugspannungspotential wird nur ein geringer Teil zur Über- 
windung der plasmatischen Widerstände des Blattes verbraucht. Wird 
aber das Blatt abgeschnitten und mit der Schnittfläche in Wasser ge- 
stellt, so steigt die Saugleistung, und die nunmehr gemessene Saug- 
spannung ist daher größer als der in der vorigen Messung enthaltene 
Saugspannungsanteil, der zur Bewegung des Wassers im Blatt diente. 

Die Differenz der beiden an den Blättern gemessenen Saugspannungs- 
werte wird ein um so fehlerhafteres Maß für die Saugspannung in der 
Sproßachse abgeben, je stärker der Transpirationsanstieg nach dem Ab- 
schneiden des Blattes ist. Im Maximum könnte der Fehler an den Wert 
der Saugspannung heranreichen, die zur Bewegung des nun mehr 
transpirierten Wassers über die plasmatischen Widerstände erforderlich 
ist. Allerdings wird dieser Fehler durch den anderen wenigstens teil- 
weise wieder wett gemacht, der sich aus der Widerstandsänderung des 
Plasmas infolge der Saugspannungsänderungen ergibt (s. S. 686) und 
in anderer Richtung liegt. 

Wie groß der Fehler schließlich ist, läßt sich nur schwer angeben. 
Vermutlich dürfte die erste Fehlerquelle überwiegen und der Wert für 
die Saugspannung, der sich aus der Saugspannungsdifferenz des Blattes 
am Sproß und des in Wasser stehenden Blattes ergibt, zu klein sein. 

Zur Bestimmung dieser Differenz ging ich so vor: Von zwei gegen- 
ständigen Blättern wurde das eine unter Wasser abgeschnitten und in 
einem mit Wasser gefüllten Reagensglas in seiner ursprünglichen Lage 
wieder am Zweig befestigt. Nach 10 Min. wurde das freie Blatt unter 
Paraffinöl gebracht und das Blatt, das noch am Zweige saß, unter 
Paraffinöl abgeschnitten. Die Saugspannung der Blätter wurde nach 
der bereits beschriebenen Methode bestimmt. 
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In dieser Weise wurden im Sommer 1930 eine Reihe von Messungen 
bei sehr heiBem und trockenem Wetter und im Sommer 1931 eine Reihe 
bei nassem Wetter ausgefiihrt. Die MeBergebnisse sind in den Tabellen 4 
und 5 zusammengestellt (siehe S. 690). 

Die Zahlen der Tabelle 4 zeigen, daß sich bei Syringa das Saug- 
spannungspotential der Blätter in einer Höhe von etwa 12 Atmosphären 
(Versuch 29) auf den Gefäßinhalt übertragen kann. Die Versuche wur- 


Tabelle 4. Versuche an Syringa vulgaris, Sommer 1930 (heißes und trockenes 
































den gegen Ende einer längeren Schönwetterperiode angestellt. 
Saugspannungen mußten sich hierbei längere Zeit in beträchtlicher Höhe 
erhalten. Denn über Nacht traten an den untersuchten Sträuchern teil- 
weise keine Turgeszenzerhöhungen auf, sondern die Blätter zeigten sich 
am frühen Morgen genau so welk wie in den Abendstunden des Vortages. 


Tabelle 5. Versuche an Syringa vulgaris, Sommer 1931 (nasses Wetter). 





Wetter). 
Saugspannung Saugspannung 

Versuch- Datum Temperatur | vor Eliminierung | nach Eliminierung| Differenz 

Nr. 1930 in °C des Widerstands | des Widerstands in Atm. 
in Atm. in Atm. 
20 30. VI. = 13,7 <6,2 >7,5 
21 1. VIL. vorm. 25 14,4 5,4 9,0 
22 1. VIL. nachm. 27 13,6 6,1 7,5 
23 2. VII. 26 12,2 <4,4 >7,8 
25 3. VIL vorm. 28 14,2 4,4 9,8 
26 3. VII. nachm 31 > 15,5 6,3 >9,2 
27 4. VIL. 26,5 13,1 5,2 7,9 
28 5. VIL. vorm. 30,5 15,0 5,2 9,8 
29 5. VIL nachm 29 17,7 6,0 11,7 
30 8. VIL 20 nach 8,1 6,2 1,9 
Regen 
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Saugspannung Saugspannung 

Versuch- Datum Temperatur | vor Eliminierung | nach Eliminierung| Differenz 

Nr. 1931 in®C des Widerstands | des Widerstands in Atm. 
in Atm. in Atm. 

90 25. VL 15,5 9,0 7,4 1,6 
91 1. VIL — 9,8 6,5 3,3 
92 8. VIL. vorm. 17,4 7,1 6,2 0,9 
93 8. VII. nachm. 22,0 7,2 5,4 1,8 
94 22. VIL. vorm. 17,2 7,8 5,9 1,9 
95 22. VIL. nachm. 20,3 7,0 4,8 2,2 
96 11. VIIL vorm. 16,2 7,5 6,3 1,2 
97 11. VIIL nachm. 18,4 81 7,0 1,1 
98 12. VIII. vorm. 15,0 7,5 6,5 1,0 
99 12. VIII. nachm. 16,4 8,3 6,3 2,0 
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Bei Verhältnissen, die für die Wasserversorgung günstig waren, be- 
trug die Saugspannung in den GefäBen in 1 m bis 1,50 m Héhe meistens 
über 1 Atmosphäre. Nur in einem Falle (Versuch 92) wurde ein ge- 
ringerer Wert festgestellt. Wir dürfen also annehmen, daB in den Ge- 
fäßen von Syringa vulgaris in 1,50 m Höhe während des Sommers fast 
ständig negative Spannungen bestehen. 


b) Versuche mit dem Freilandpotometer. 

Die im vorigen Abschnitt bestimmten Werte für die Saugspannungen 
in der SproBachse stimmen größenordnungsmäßig mit den Werten 
überein, die RENNER (1925) für Freilandpflanzen mit Hilfe der Pump- 
methode fand. Um die Befunde RENNERs an 
die neueren Saugspannungsmessungen anzu- 
schließen, wurden die Versuche wiederholt und 
gleichzeitig die Spannung in den Gefäßen nach 
der Methode, die im vorhergehenden beschrie- 
ben ist, gemessen. 

Die Technik des Arbeitens mit Freiland- 
potometern hat RENNER (1925) in der GOEBEL- 
Festschrift eingehend beschrieben, so daß ich 
mich auf kurze Angaben beschränken kann. 

In meinen Versuchen brachte ich, um die 
Wasseraufnahme gering und eine Sättigung 
des Zweiges hintanzuhalten, keine Klemmen 
an, sondern schnitt zu diesem Zweck die La- 
mina zweier Blätter, die ins Potometer ein- 
geführt wurden, unter Wasser durch. Bei die- 
ser Versuchsanordnung wurde nicht sehr viel app. 3. Freiland-Potometer. 
Wasser aufgenommen, und die Wasserauf- 
nahme war für die kurze Dauer des Versuches annähernd konstant. 

Das von RENNER (1925, S.403) abgebildete Potometer wurde für 
meine Zwecke etwas modifiziert. Das Wasservorratsgefäß mit Glashahn 
wurde nicht lose durch eine Bohrung im Gummistopfen eingeführt, 
sondern dem Potometer seitlich starr angesetzt (Abb. 3). 

Die Pumpenleistung wurde im Freien bestimmt, um Fehler, die sich 
durch Temperaturdifferenzen zwischen Freiland und Laboratorium 
hätten ergeben können, auszuschalten (vgl. Misspacn 1926, S. 419). 
Gesaugt wurde mit einer evakuierten 15-Literflasche, deren Saug- 
vermögen durch ein angehängtes Manometer kontrolliert wurde. 

Als Versuchsobjekte dienten Aesculus glabra und Aesculus versicolor. 
Zu den Saugspannungsmessungen wurden Blätter benutzt, die sich dicht 
oberhalb der Einführungsstelle des Zweiges in das Potometer befanden. 
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Versuch 34. 16. VII. 1930: Aesculus glabra. Temperatur 21,5°. Sehr windig, be- 
deckt, Siidseite des Baumes in 1,20 m Héhe. Lamina zweier Blatter unter 
Wasser durchschnitten. 

i des Zweiges: 7,0 6,8 6,5 6,5 6,6 6,4 6,5. 
Saugleistung der Pumpe bei 660 mm Hg: 2,8 2,7 2,8. 
Saugspannung in den GefäBen nach der Pumpenmethode: 











6,5 - 660 _ 
28-760 ” 2,0 Atm. 
Saugspannung eines Blattes am Zweig. ......... 7,0 Atm. 
Saugspannung eines in Wasser stehenden Blattes . . . . . 5,3 „ 
Saugspannung in den GefäBen nach der Methode der 
Widerstandseliminierung . . . . . . . . . . . . . . 1,7 Atm. 
Weitere Versuchsergebnisse sind in Tabelle 6 zusammengestellt. 
Tabelle 6. 
Saugspannung 
Ver- in den Gefäßen 
eines eines i h 
such- Objekt Blattes am Wasser sichen- nr on rg der Dites 
Nr. Zweig | den Blattes |‘ Widerstande-| ge 
eliminierung 
in Atm. in Atm. & A: in Atm. 
31 Aesculus versicolor . 80 7,0 1,0 1,5 
32 Pr pi 4 8,7 7,4 1,3 1,5 
34 | Aesculus glabra . . 7,0 5,3 1,7 2,0 
35 “ we 8,0 5,5 2,5 2,9 
36 ‘a a ea 7,2 6,0 1,2 2,6 
37 > io! 8 7,9 6,2 1,7 2,1 

















Die Ubereinstimmung zwischen den Werten, die mit Hilfe der beiden 
Methoden gefunden wurden, ist bei dem Unsicherheitsfaktor der Methode 
der Widerstandseliminierung durchaus hinreichend. Die nach dieser 
Methode gefundenen Werte sind sämtlich niedriger als die nach der 
Pumpenmethode bestimmten. Dieses Ergebnis bestätigt die Vermutung, 
daB wir die nach der Methode der Widerstandseliminierung sich er- 
gebenden Zahlen aus den auf S. 689 angegebenen Gründen als zu klein 
annehmen diirfen. 


c) Versuche zur direkten Bestimmung der Saugspannung in den Gefäßen. 

Zwischen den Blättern und den Gefäßen in der Sproßachse besteht 
ein Saugspannungsgefälle, das durch den dauernden Wasserverlust in- 
folge Transpiration aufrecht erhalten wird. Beseitigt man die Ursache 
dieses Saugspannungsgradienten, indem man ein Blatt an der Transpira- 
tion verhindert, so nimmt das Blatt noch solange Wasser aus den Ge- 
fäBen auf, bis seine Saugspannung gleich der Saugspannung des Gefäß- 
inhaltes geworden ist. Nach Ausgleich der Saugspannungsdifferenzen 
ist der Wasserstrom durch das Blatt ’sistiert, und es besteht ein statisches 
Gleichgewicht zwischen Blatt und Sproßachse. 
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Auf Grund dieser Überlegung konnte eine Methode zur direkten 
Bestimmung der Saugspannung in den GefäBen ausgearbeitet werden. 

Ein am Sproß sitzendes Blatt von Hedera helix wurde in ein Wäge- 
glaschen eingefiihrt, dessen Deckel am Rande eine Ausnehmung hatte 
(Abbildung bei ARCICHOVSKIJ und Mitarbeiter, III. Mitteilung, 1931, 
S. 536—537). Der Durchmesser dieser Ausnehmung war etwas größer 
als die Dicke des Blattstieles der Versuchsobjekte. Der Blattstiel wurde 
mit einem zähen Kautschukfett gut in die Aussparung des Deckels ein- 
gedichtet, und ebenso wurde das ganze Gefäß abgedichtet. Das nun 
am Blattstiel hängende Gläschen kam auf 3 Stunden in einen Wasser- 
thermostaten. Nach dieser Zeit wurde die Saugspannung des Blattes 
gemessen. 

Um im Sproß überhaupt nennenswerte Saugspannungen zu erzielen, 
wurde er mit Gelatine blockiert. Als Kontrolle zur Saugspannungs- 
messung am Blatt, das mit der Sproßachse ins Gleichgewicht gekommen 
war, diente eine Bestimmung der Saugspannung im Sproß nach der 
Pumpenmethode. 


Versuche. 10. XII. 1931: Hedera helix. 














* Zeit De ome Saugspannung Widerstand 

11 Ubr 10 

11 „ 20Min. 6,6 6,4 9 

12 „ 7,1 

dei: an: à 5,0 5,3 106 

is . 5,0 

14 „ SproB wurde blockiert. 

15 „ 20Min. 5,4 9,6 179 
Pumpe: 17 „ 1,25 0,9 72 





Saugspannung des nicht transpirierenden Blattes: 4,0—5,3 Atm. 
Saugspannung in der Sproßachse nach der Pumpenmethode: 


5,4 - 680 
1.25.7600 ” 3,9 Atm. 

Zwei weitere Versuche ergaben das gleiche Resultat (s. Tabelle 7). 

Auch die auf diese Weise gefundenen Werte für die Saugspannung 
in den Sproßachsen zeigen eine gute Übereinstimmung. Die Werte, die 
sich aus der Saugspannungsmessung am nicht transpirierenden Blatt 
ergeben, sind um ein geringes höher als die Werte nach der Pumpen- 
methode. Offenbar war der Saugspannungsausgleich zwischen Blatt und 
Sproß noch nicht ganz vollzogen. 

Um den Ausgleich zu beschleunigen, wurde das Verfahren etwas 
modifiziert. Anstatt den Raum des Wägegläschens durch den vom Blatt 
abgegebenen Wasserdampf auf die Dampfspannung des Blattes bringen 
zu lassen, wurde das Blatt von vornherein in einen Raum höherer 
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Tabelle 7. 
Saugspannung 
Datum as Eng Pumpe nan rie 
Blattes nach dois gap 
Klemmen methode 
10. XII. 1931 | Saugsp. 6,4 9,6 0,9 
Sauglg. 6,6 5,4 1,25 |4,0-5,3Atm.| 3,9 Atm. 
Widerst. 97 179 72 
11. XIL 1931 | Saugsp. 5,3 11,1 0,9 
Sauglg. 11,2 7,5 1,1 6,7 Atm. 6,1 Atm. 
Widerst. 51 148 81 
14. XIL 1931 |Saugsp. 7,0] 11,5 0,9 
Sauglg. 7,1 6,4 15 |40-5,3Atm| 3,8 Atm. 
Widerst.100 180 60 

















Dampfspannung gebracht, als seiner Saugspannung entsprochen hätte. 
Nach meinen Erfahrungen über die Wasserdampfaufnahme aus dampf- 
gesättigtem Raum (S. 676) ist nicht damit zu rechnen, daB nun ein 
Saugspannungsgefälle in inverser Richtung eintritt, bzw. daB dieses 
Gefälle meBbar wird. 

Die oben beschriebenen Wägegläschen wurden mit feuchtem Filtrier- 
papier ausgeschlagen. In diesen naB ausgekleideten Raum wurden 
Zylinder aus Kupfernetzen eingesetzt, um eine direkte Berührung des 
Blattes mit dem nassen Papier zu verhüten. 

DaB sich die eingeschlossenen Blätter tatsächlich mit ihrer Um- 
gebung ins Gleichgewicht setzten und der Saugspannungsgradient sich 
nicht umkehrte, zeigte der folgende Versuch: 

Ein SproB von Hedera helix wurde abgeschnitten und die Schnitt- 
fläche mit Kakaobutter verstopft. Zwei Blätter wurden in der beschrie- 
benen Weise in Wägegläschen mit nasser Filtrierpapierauskleidung 
eingeführt. Der Zweig wurde am 15. XII. 1931 morgens ins Laborato- 
rium in die Nähe der Heizung gelegt. 

16. XII. 1931 morgens: Saugspannung eines Blattes im Wäge- 


a 6.0 <6 16,0—17,8 Atm. 
Saugspannung eines benachbarten 
freien Blattes. . . . . . . . . . 160 ,, 
18. XII. 1931 morgens: Saugspannung des zweiten Blattes im 
Wägegläschen . . . . . . . . . 25,5—27,1 „ 
Saugspannung eines benachbarten 
freien Blattes: . . . . . . . . . etwa 29,7 „ 


Aus dem Meßresultat geht hervor, daß in dem abgeschnittenen Sproß 
zwischen freien Blättern und Blättern im feuchten Raum ein Gleich- 
gewicht bestand. Wir können also Blätter, deren Saugspannung sich 
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mit der in den SproBachsen ausgleichen soll, ohne Gefahr in einen Raum 
héherer Dampfspannung bringen, um die Transpiration der Blatter aus- 
zuschalten. Diese Methode, die der lebenden Manometer, soll in der 
nächsten Vegetationsperiode dazu dienen, die Saugspannungsgradienten 
an Bäumen zu messen und mit den anderen Komponenten des Wasser- 
haushaltes zu vergleichen. 
V. Abschnitt. 
Schluß. 

Die in der vorliegenden Arbeit mitgeteilten Ergebnisse sind zum 
größten Teil gleichzeitig nach zwei verschiedenen Methoden erhalten 
worden, einmal durch Vergleich der Blattsaugung mit der Saugung einer 
Pumpe bekannter Saugspannung, dann durch direkte Messung der Saug- 
spannung in den Blättern. Diese beiden in ihren theoretischen Voraus- 
setzungen, in ihrer praktischen Ausführung und in ihren Fehlermöglich- 
keiten völlig verschiedenen Methoden führten durchweg zu ziemlich 
übereinstimmenden Resultaten. Diese Übereinstimmung spricht dafür, 
daß beide Methoden für unseren Zweck brauchbar waren. 

Insbesondere gilt für die Pumpenmethode, daß sie als Laboratoriums- 
methode in ihrer Anwendung auf Sproßstümpfe durchaus zu verwenden 
ist. Die durch Vergleich mit der Pumpensaugung am geklemmten Sproß 
gemessenen Widerstands- bzw. Saugspannungswerte gelten freilich nur 
für diese speziellen Laboratoriumsbedingungen. Als Freilandmethode 
kommt noch immer die vereinfachte Saugspannungsmeßmethode von 
URSPRUNG in erster Linie in Frage. 

Die Resultate, die mit der angegebenen Methodik gewonnen wurden, 
passen sich sämtlich in den Rahmen einer konsequenten Kohäsionstheorie 
der Wasserbewegung ein. 

Abgeschnittene Zweige, deren Widerstand künstlich erhöht wurde, 
reagierten auf diese Widerstandserhöhung mit einer Erhöhung der Saug- 
spannung und einer Senkung der Saugleistung. Die Höhe der Saug- 
spannung nach Einführung des Zusatzwiderstandes reichte aus, auch 
jetzt noch die erforderlichen Wassermengen durch die Leitungsbahnen 
der Pflanze zu bewegen. In keinem Falle mußte zur Erklärung der 
Wasserbewegung eine aktive Tätigkeit lebender Zellen in Betracht ge- 
zogen werden. 

Zusammenfassung. 


1. Das Oumsche Gesetz der Wasserleitung in Pflanzen 


5 Saugspannung 
Stromstärke = "Widerstand 


wird diskutiert und danach der Widerstand als das Verhältnis 


Saugspannung 
augleistung 


dynamisch definiert. 
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2. Die vereinfachte Methode der Saugspannungsmessung von UR- 
SPRUNG wird mit der gravimetrischen Methode ArcicHOVSKIJs und seiner 
Mitarbeiter verglichen. Die Resultate der beiden Methoden stimmen 
überein. Die Ursprunesche Methode ist wegen ihrer Einfachheit und 
größeren Genauigkeit vorzuziehen. 

3. Erhöht man den Widerstand abgeschnittener Zweige künstlich, so 


ist das neu sich einstellende Verhältnis en = gleich der Summe 
von natürlichem Widerstand plus künstlichem Zusatzwiderstand. Die 
Höhe des Zusatzwiderstandes wurde mit Hilfe der Pumpe bestimmt. 
Die Saugspannungserhöhung nach Anbringung eines künstlichen Wider- 
standes reicht im Verein mit der Leistungssenkung aus, die erhöhten 
Widerstände zu überwinden. 

4. Abweichungen zeigen sich bei sehr starker Erhöhung der Saug- 
spannung. Der am blockierten Zweig gemessene Widerstand ist höher 
als der berechnete Summenwert von Widerstand des unblockierten 
Zweiges und Zusatzwiderstand. Es wird die Vermutung begründet, daß 
bei starker Erhöhung der Saugspannung mit einer Entquellung des 
Plasmas eine Erhöhung der plasmatischen Widerstände einhergeht. Mit 
dieser Erscheinung wäre vielleicht eine der Ursachen des ,,incipient 
drying‘‘ gefunden. 

5. Es wurde versucht, die Höhe der Kohäsionszüge im Gefäßwasser 
von Freilandpflanzen zu ermitteln. Zu diesem Zwecke wurde die Saug- 
spannung der Blätter vor und nach Eliminierung der Leitungs- und 
Wurzelwiderstände bestimmt (Methode von KöHnLem). Die Differenz 
der beiden Werte ergibt den Teil des Saugspannungspotentials, der sich 
auf das Gefäßwasser überträgt. 

Die auf diese Weise ermittelten Werte, die wahrscheinlich etwas zu 
klein sind, ergaben für Syringa vulgaris in 1 m bis 1,50 m Höhe im Maxi- 
mum 11,7 Atmosphären, im Minimum 0,9 Atmosphären. Wir müssen 
demnach annehmen, daß hier für gewöhnlich im Gefäßwasser tatsäch- 
lich negative Drucke herrschen. 

6. Vergleichung der Resultate dieser Methode mit Werten, die mit 
Hilfe des Freilandpotometers nach RENNER ermittelt waren, ergab eine 
befriedigende Übereinstimmung. 

7. Durch Ausschaltung der Transpiration eines Blattes wird ein 
statisches Gleichgewicht zwischen Saugspannung des Blattes und Saug- 
spannung in der Sproßachse erzielt. Durch Messung der Saugspannung 
eines an der Transpiration gehinderten Blattes läßt sich also der Kohä- 
sionszug des Gefäßwassers in den angrenzenden Teilen der Sproßachse 
messen: Methode der lebenden Manometer. 

8. Die künstlichen Widerstände wurden mit Hilfe der Pumpen- 
methode RENNERs (1911) gemessen, während die Saugspannung der 
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Blätter nach URSPRUNG bestimmt wurde. Die einfachen quantitativen 
Beziehungen zwischen den Resultaten dieser ganz verschiedenen Metho- 
den sprechen fiir die Anwendbarkeit und Richtigkeit beider Methoden. 

9. Sämtliche Beobachtungen lieBen sich auf Grund der Kohäsions- 
theorie der Wasserbewegung erklären. Zum Transport des Wassers in 
SproBachsen und Blättern reichen die in den Blättern entwickelten 
Saugspannungen aus. Abgesehen von der Wurzel haben in den ge- 
prüften Fällen lebende Zellen keinen aktiven Anteil an der Wasser- 
hebung in der Pflanze. 





. 
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DIE BIOLOGISCHE NH;-ENTGIFTUNG IN HÖHEREN PFLANZEN 
IN IHRER ABHANGIGKEIT VON DER WASSERSTOFFIONEN- 
KONZENTRATION DES ZELLSAFTES. 


Von 
MARTIN KULTZSCHER. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Juni 1932.) 


A. Einleitung. 

Es liegt in der Natur unserer auch in der Stoffwechselphysiologie 
angewandten chemischen Methoden, daß jeweils von der unabschätz- 
baren Zahl entstehender und sofort weiter zerfallender Stoffwechsel- 
produkte nur gewisse relativ stabile Körper gefaßt werden können. Nur 
in verhältnismäßig seltenen Fällen gelingt es, mit Hilfe spezifischer Ab- 
fangverfahren auch einmal eines der labilen Zwischenprodukte habhaft 
zu werden, welche als Glieder einer Reaktionskette von einem stabilen 
Körper zu dessen isolierbarem Derivat führen. Im allgemeinen handelt 
es sich bei diesen Intermediärprodukten um ungemein reaktionsfähige 
Stoffe, die in größeren Mengen als tödliche Zellgifte wirken. Die Möglich- 
keit einer raschen Umwandlung dieser Stoffwechselgifte in neutrale Deri- 
vate ist eine der hervorstechendsten Eigentümlichkeiten der physiologi- 
schen Stoffumsetzungen. Ein Versagen dieser fortlaufenden Entgiftung 
würde sehr bald zur Anhäufung des Giftes bis zur letalen Konzentration 
führen. 

Die stoffwechselphysiologischen Untersuchungen der letzten Jahre 
haben uns Kenntnis von einer ganzen Reihe derartiger Stoffwechselgifte 
gebracht, und die Tatsache der Giftigkeit oder Ungiftigkeit einer Sub- 
stanz ist für die neuere Stoffwechsellehre kein Kriterium mehr für die 
Möglichkeit oder Wahrscheinlichkeit der intermediären Entstehung be- 
stimmter chemischer Stoffe. (Vergleiche die Frage der HCN-Beteiligung 
am Aufbau von Aminosäuren oder die intermediäre Aldehydbildung.) 

Auffallenderweise führt eine der intensivsten physiologischen Um- 
setzungen, nämlich der N-Stoffwechsel, in der Pflanze zu einem giftigen 
Endprodukt, dem Ammoniak, das infolgedessen notwendigerweise dem- 
selben Entgiftungsmodus unterworfen werden muß, wie das eben von den 
giftigen Intermediärprodukten dargestellt worden ist. 

Eine solche Entgiftungsform des Ammoniaks ist uns durch die Unter- 
suchungen von BoussINGAULT (1884), SCHULZE (1906 u. a.) und PRIANI- 
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SCHNIKOW (1922, 1924, 1929 u. a.) in den Säureamiden bekannt ge- 
worden. Eine ausführliche Zusammenstellung findet sich bei Moraes 
(1926, 1929). 

Neuere Untersuchungen von RUHLAND u. WerzeL (1926, 1927, 1929) 
haben ergeben, daB die Amidbildung nicht die einzige Entgiftungsform 
des NH, ist. Sie fanden unter bestimmten Bedingungen in zwei sehr 
sauren Pflanzen, nämlich in Begonia semperflorens und Rheum hybridum, 
eine bis dahin in héheren Pflanzen in diesem AusmaB wohl nie beob- 
achtete NH,-Anhäufung, mit der eine ebenfalls enorm starke Säurebil- 
dung einherging. Aus ihren Befunden schlossen die genannten Autoren, 
daß die stark sauren Pflanzen, deren Zellsaft eine außergewöhnlich hohe 
H'-Konzentration aufweist, mittels der reichlich vorhandenen sauren 
Salze und eventuell auch freier Säuren das im Stoffwechsel der Zelle ent- 
standene bzw. von außen zugeführte NH, in Form der NH,-Salze neutra- 
lisieren, auf diese Weise die NH;-Tension herabsetzen und damit eine 
Beseitigung der Giftwirkung des Ammoniaks erreichen. Aus diesem 
Grunde stellen RUHLAND u. WETZEL bezüglich der Art der NH,-Ent- 
giftung den früher schon bekannten ‚„‚Amidpflanzen‘‘ die ,,Ammon- oder 
Saurepflanzen“ gegenüber. 

Eine derartige Entgiftungsmöglichkeit durch Neutralisation scheint 
jedoch nur dann gegeben, wenn die betreffenden Pflanzen über einen 
sehr sauren Zellsaft verfügen, da die Giftigkeit der Ammonsalze mit 
steigender H'-Konzentration entsprechend der geringeren Dissoziation 
und hydrolytischen Spaltung stark abnimmt (siehe Mevıus 1928, wo 
weitere Literatur angeführt ist). 

Es ist klar, daß NH;- und Säurebildung in solchen Pflanzen in einem 
bestimmten Verhältnis zueinander stehen müssen, wenn die Gefahr einer 
NH;-Vergiftung dauernd ausgeschlossen werden soll; d. h. also, NH;- 
und Säurebildung müssen zumindest korrelativ miteinander verbunden 
sein. 

Eine derartige Korrelation ist uns schon seit längerer Zeit aus dem 
Stoffwechsel einiger Pilze bekannt. So konnte WEHMER (1891) zeigen, 
daß Aspergillus niger bei fortlaufender Neutralisation des Mediums mehr 
Säure erzeugt als im sauren Medium. Umgekehrt hat BUTKEWITSCH 
(1903, 1922) erwiesen, daß ein Peptonabbau nur bei säureproduzierenden 
und -erhaltenden Organismen zu starker NH,-Anhäufung führt, z. B. 
bei Aspergillus niger, daß dagegen bei Organismen, die aus irgend- 
welchen Gründen keine erheblichen Säuremengen zu bilden bzw. aufzu- 
stapeln vermögen, wie das z. B. bei Kulturen von Penicillium glaucum 
und Mucor stolonifer der Fall ist, als Abbauprodukte des Peptons große 
Mengen von Aminosäuren erscheinen, deren wesentlichen Anteil BuT- 
KEWITSCH als Leucin und Tyrosin identifizieren konnte. NH, und Säure 
traten in diesen Kulturen nur in Spuren auf. 
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Eine kräftige Desaminierung der aufgespeicherten Aminosäuren ist 
aber auch in diesen Kulturen sofort durch Ansäuerung des Mediums zu 
erreichen. 

Quantitative Untersuchungen ergaben, daß NH, und Säure im mole- 
kularen Verhältnis im Medium aufgefunden wurde. 

Neuerdings haben RUHLAND u. WETzEL derartige Beziehungen zwi- 
schen NH,- und Säurebildung auch in höheren Pflanzen nachweisen 
können (Rheum). Daraus ergibt sich der interessante Schluß, daß offen- 
bar NH,- und Säurebildung genetisch eng verknüpft sind. Tatsächlich 
ließ sich zeigen, daß die Aminosäuren in demselben Maß abnahmen, wie 
NH, und Säure anstiegen; beide entstehen also in dem gleichen physio- 
logischen Vorgang, nämlich bei der Desaminierung, und damit wird 
für die Pflanze jede Gefahr einer NH,-Vergiftung automatisch durch 
Bildung entsprechender Säuremengen behoben, sofern die gebildete 
Säure nicht sofort wieder abgebaut oder ihres Säurecharakters beraubt 
wird. Die Erhaltung einer bestimmten, relativ hohen H--Konzentra- 
tion erscheint somit als eine Vorbedingung für die Möglichkeit einer 
NH;-Entgiftung durch Ammonsalzbildung; je höher die H'-Konzen- 
tration, in um so größeren Mengen vermag vermutlich die Pflanze 
NH, durch Salzbildung zu entgiften. Die H'-Konzentration des Zell- 
saftes erscheint damit als entscheidender Faktor für die Form der 
NH;-Entgiftung. Diese Annahme fand auf Grund der bisherigen Unter- 
suchungen nur insofern eine Bestätigung, als die wenigen bisher unter- 
suchten „Ammonpflanzen“ (Begonia und Rheum) sich als ausgespro- 
chene Säurepflanzen erwiesen. 

Auch im tierischen Organismus scheinen gewisse Beziehungen zwi- 
schen NH, und Säure vorzuliegen; das ergibt sich unter anderem aus der 
Erscheinung der Azidosis, die bekanntlich in einer Anhäufung abnormer 
Säuren oder Säuremengen besteht; der Organismus ist bestrebt, diese 
durch Ammoniak zu neutralisieren (siehe HAMMARSTEN). 

Aufgabe der vorliegenden Arbeit ist es, auf breiter Grundlage zu er- 
mitteln, ob tatsächlich der H‘-Konzentration für die Art der NH;-Ent- 
giftung in höheren Pflanzen eine allgemeine Bedeutung zukommt, und 
inwieweit dieser Faktor selbst konstitutionelle Eigentümlichkeiten über- 
lagert. 

B. Methodisches. 

Die Stickstoffbestimmungen wurden ausgeführt nach der im hiesigen 
Institut schon mehrfach angewandten quantitativen Mikromethode, 
deren Einzelheiten ausführlich bei MoTkes (1926) beschrieben sind. 

Die zur Analyse jeweils benutzte Materialmenge hing ganz vom 
N-Gehalt der betreffenden Pflanze ab; es wurde jedenfalls immer soviel 
genommen, daß große und zuverlässige Titrationswerte erhalten wurden. 
was im Durchschnitt bei 15—30 g Frischgewicht der Fall war. 

Planta Bd. 17. 46 
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Die Bestimmungen der H'-Konzentration in den Preßsäften wurden 
elektrometrisch mittels einer Wasserstoffelektrode gemacht. 

Es wurde in allen Fällen großer Wert darauf gelegt, für die zusammen- 
gehörigen N- und px-Bestimmungen physiologisch gleichwertiges Mate- 
rial zu haben, das stets zu gleicher Zeit abgenommen und sofort verar- 
beitet wurde. 

Die in den Tabellen angegebenen absoluten N-Werte wurden auf 
1000 g Frischgewicht bezogen. Ich bin mir völlig bewußt, daß auch das 
Frischgewicht keine absolut befriedigende Bezugsgröße ist, doch scheint 
sie für meine Zwecke zur Zeit die relativ beste zu sein, wie kritische Be- 
trachtungen und Nachprüfungen auch neuerer Zeit gezeigt haben. 

Es muß hier erwähnt werden, daß die Bezugsgröße für die Beurteilung 
meiner Ergebnisse nicht von ausschlaggebender Bedeutung ist, da die 
absoluten oft ganz beträchtlich schwankenden N-Mengen der verschie- 
denen Pflanzen ohnehin nicht direkt vergleichbar sind; ich muß sie aber 
mit anführen, um über die absoluten N-Mengen zu informieren, da das 
bereits wichtige Schlüsse zuläßt, wie ich zeigen werde. 

Um auch im Total-N sehr stark schwankende Pflanzen untereinander 
und diese mit anderen Familien vergleichen zu können, gebe ich weiter 
die Resultate in Prozenten des Total-N an, in einer besonderen Spalte 
außerdem die Amid-, NH;- und Rest-N-Werte in Prozenten des gesam- 
ten löslichen Stickstoffs. 

Ich werde zeigen, daß ausschlaggebend für unsere Betrachtungen ein 
Vergleich von Ammoniak und Amid ist; das Verhältnis Amid: NH, ist 
aber natürlich unabhängig von der Bezugsgröße. 


C. Experimenteller Teil. 

Wenn eine Beziehung zwischen der H'-Konzentration des Zellsaftes 
und der Art der NH;-Entgiftung aufgesucht werden soll, so muß diese an 
möglichst verschieden sauren Pflanzen am ehesten aufzufinden sein. 
Es wurden deshalb zunächst eine Anzahl normaler grüner Freiland- 
pflanzen aus Familien untersucht, deren einzelne Vertreter in ihrem 
vegetativen Bau möglichst gleichartig waren, sich in ihrer aktuellen 
Azidität aber stark voneinander unterschieden. So war nach Möglichkeit, 
soweit das bei einer so extensiv angelegten Untersuchung wie der vor- 
liegenden der Fall sein kann, für möglichst einheitliches Versuchsmaterial 


rgt. 

Zwischen den N-Fraktionen der Spreiten und Stiele ergaben sich 
Differenzen, die es von vornherein als zweckmäßig erscheinen ließen, jedes 
Organ getrennt für sich zu analysieren. 
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L. Normale grüne Pflanzen. 
a) Blattstiele. 
Geraniaceae. 

Die in Tabelle la angeführten Arten wurden Mitte Juni 1928 
analysiert. Die einzelnen Vertreter zeigen beziiglich ihres absoluten 
N-Gehaltes beträchtliche Schwankungen. Sehr hoch sind in allen Fallen 
die Werte fiir NH;- und Amid-N, wobei ich bemerke, daB alle ange- 
gebenen Amidwerte bereits mit 2 multipliziert sind, also den wirklichen 
N-Gehalt des Amidmolekiils ausdriicken. Die beiden ersten Glieder mit 
den relativ niedrigsten pu-Werten, nämlich Geranium macrorrhizon und 
Pelargonium zonale (Tabelle 1 a), zeigen ein deutliches Überwiegen des 
Ammoniaks gegenüber dem Amid; bei den anderen vier weniger sauren 
Vertretern überwiegt dagegen Amid. G. sanguineum, eine besonders 
N-reiche Pflanze, weist absolut den höchsten NH;-Wert auf, obwohl 
der px um etwa 0,7 höher liegt als z. B. der von @. macrorrhizon; es ist 
aber auffallend, daß diesem hohen NH;-Wert auch ein sehr hoher Amid- 
betrag gegenübersteht. 

Dieser und ähnliche Befunde ließen mich von vornherein vermuten, 
daß nicht etwa eine Beziehung zwischen der NH,-Menge schlechthin und 
dem px zu erwarten sei, sondern daß vielmehr zwischen NH, und Amid 
ein Gleichgewicht besteht, das weitgehend, wenn auch keineswegs aus- 
schließlich, von der H--Konzentration des Zellsaftes mitbestimmt wird. 

Bei einem Vergleich der Amidwerte mit denen des NH, erkennt man 
die Tendenz, daß diese beiden Fraktionen in einem Verhältnis zueinander 























Tabelle la. 
mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pu ~ NH; 
Total | Eiweiß | Lösl. NH; Amid 

Geranium macrorrhizon. . . | 3,97 | 1243 | 890 | 353 | 120 35 | 0,28 
Pelargonium zonale . . . . | 4,14 | 1615 | 1085 | 530 | 105 67 | 0,64 
Geranium sanguineum . . . | 4,68 | 3498 | 2210 | 1288 | 151 589 | 3,91 
4 aconitifolium. . . | 4,99 | 2760 | 1930 | 830 | 53,5] 288 | 5,32 
be cristatum . . . . | 5,03 | 1860 | 1270 | 590 | 56 205 | 3,66 
ds pratense. . . . . 5,08 | 1795 | 975 | 820 | 87 361 | 4,33 

N in % Total-N N in % lösl. N 
22 Eiweiß | Lösl. NH; Amid Rest NH; Amid Rest 
Ger. macr. . .| 3,97 | 71,8 | 28,2 | 9,7 2,8 | 15,7 | 34,0 9,9 | 56,1 
Pel. zonale . .| 4,14 | 67,3 | 32,7 | 6,5 4,2 | 22,0 | 19,8 | 12,6 | 67,6 


G. sanguineum | 4,68 | 63,4 | 36,6 | 4,3 | 16,9 | 15,4 | 11,7 | 46,0 | 42,7 

G.aconitifolium| 4,99 | 70,0 | 30,0 | 1,9 | 10,1 | 18,0 6,5 | 34,6 | 58,9 

G. cristatum .| 5,03 | 68,2 | 31,8 | 3,0 | 11,1 | 17,7 9,5 | 34,7 | 55,8 

G. pratense. .| 5.08 | 54,2 | 45,8 | 4,9 | 20,1 | 20,8 | 10,3 | 44,0 | 45,7 
46* 
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stehen derart, daß dieses mit steigendem px ebenfalls größer wird, d. h. 
es tritt das Amid als NH,-Entgiftungsform umsomehr in den Vorder- 
grund, je weniger sauer die Pflanze ist; bei steigender aktueller Azidität 
wird dieses Gleichgewicht dagegen immer deutlicher zum NH, hin ver- 
schoben, das natürlich als ein NH,-Salz vorliegt. Es kann aber niemals 
erwartet werden, daß etwa rein zahlenmäßig einem bestimmten pa auch 
ein ganz konstantes Verhältnis von FIL entspricht; so zeigt z. B. G. 
aconitifolium (px = 4,99) einen Quotienten von 5,3; G. cristatum mit 
dem praktisch gleichen px (5,03) einen solchen von 3,6. 

Das spricht nur dafür, daB dieses Gleichgewicht noch von einer ganzen 
Anzahl anderer Faktoren mitbedingt wird, und daB konstitutionelle 
Eigentümlichkeiten der Pflanzen auBerdem stark mit in Rechnung ge- 
zogen werden müssen. Wir kénnen natürlich nur eine Resultante aus 
diesen verschiedenen Faktoren bestimmen. 

Es geht aus Tabelle 1a weiter schon hervor, daß reine ,,Ammon- bzw. 
Amidtypen“ nur in relativ seltenen Fällen vorhanden sein werden, daß 
vielmehr die Mehrzahl der Pflanzen zwischen beiden Extremen stehen 
und nach der Art ihrer NH,-Entgiftung ‚„Mischtypen‘ darstellen. 

Dieses Gleichgewicht der NH,-Entgiftungsformen, das ganz sicher 
weitgehend vom px des Zellsaftes abhängig ist, wie zahlreiche Versuche 
beweisen werden, kann aber stark gestört sein, wenn z. B. eine dieser 
Formen aus Orten höherer oder niederer aktueller Azidität in größeren 
Mengen zuwandert, was in den 4 Wochen jüngeren Stielen einiger Ge- 
raniaceen der Fall zu sein scheint (siehe Tabelle 1b). 


Tabelle 1b. 


mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
p 
" [total | Eiweis | Lisl. | NH, | Amid | NE 




















Geranium macrorrhizon. . . | 3,97 | 1990 | 1070 | 920 112 | 296 | 2,63 
Pelargonium zonale . . . . | 4,05 | 1718 ! 1140 | 578 | 137 135 | 0,98 
Geranium cristatum . . . . | 4,81 | 2850 | 1640 | 1210 101 510 5,06 
à pratense. . . . . 5,00 | 4000 | 1350 | 2650 178 |1310 7,35 
N in % Total-N N in % lösl. N 

Pu Miveast Léa | NH, | Amid | Rest | NH, | Amid | Rest 

Ger. macr. . .| 3,97 | 53,8 | 46,2 5,60} 14,9 | 25,7 | 12,2 32,2 | 55,6 
Pel. zonale . .| 4,05 | 66,5 | 33,5 8,0 7,9 | 17,6 | 23,6 23,4 | 53,0 


Ger. cristatum .| 4,81 | 57,5 | 42,5 3,5 | 17,9 | 21,1 8,4 | 42,0 | 49,6 
» pratense .| 5,00 | 33,6 | 66,4 4,4 | 32,8 | 29,2 | 6,7 | 49,5 | 43,8 


Total-N und ebenso löslicher-N sind hier bedeutend höher; besonders 
aber fällt auf, daß damit in allen Fällen ein wesentlich erhöhter Amid- 
gehalt parallel geht. Es dürfte sich dabei krößtenteils un Amidmengen 
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handeln, die aus dem Rhizom oder von den Wurzeln her, wo ein höherer 
px herrscht und wo auch größere Amidmengen vorliegen, eingewandert 
sind ; sie sind sicherlich in den etwa 4 Wochen später untersuchten Stielen 
(Tabelle 1a) desamidiert und zu Eiweißsynthesen verbraucht worden. 

Diese Resultate zeigen, daß das autochthone Gleichgewicht der Ent- 
giftungsformen sehr stark durch ungleiche Zuwanderung nur einer dieser 
Formen gestört werden kann, wenigstens solange, bis sich das normale 
Gleichgewicht wieder eingestellt hat. 

Es handelt sich bei den erwähnten Beziehungen um die NH,-Ent- 
giftungs- und Speicherform; diese wird aber nur dann auftreten, wenn 
vorhandener und zu gewissen Zeiten nicht benötigter N auf die ratio- 
nellste Weise entgiftet und gespeichert werden muß; sie wird deshalb 
fehlen bei von Haus aus sehr N-armen Pflanzen, da hier bei dem dann 
stark zum Kohlenstoff verschobenen Verhältnis N:C der zur Verfügung 
stehende N weitgehend zum Eiweiß aufgebaut wird, ebenso bei Pflanzen 
im N-Hunger. Trotzdem ist kaum eine Pflanze frei von NH, und Amid 
gefunden worden, und man muß deshalb als sehr wahrscheinlich an- 
nehmen, daß NH, und Amid als unmittelbar an jeder Eiweißumsetzung 
beteiligte Körper noch zahlreiche andere Funktionen in der Pflanze 
haben. Bei geringen Mengen (vgl. Tabelle 1 c) kann man deshalb kaum 























Tabelle lo. 
Datum Pu NH; Amid = 
6. VI. 29 3,81 31,7 48,4 1,5 
Gaunt | 18. VI. 29] etwa 3,90 11,0 25,0 2,2 
anid 26. VII. 29 | etwa 3,75 21,7 15,8 0,7 
| 10.X. 29 3,50 35,7 90,5 2,6 
4. VII. 30 3,69} 47,4 1,6 0,03 


von der typischen Speicherform sprechen, sondern es diirfte sich dabei 
um Formen und Mengen handeln, die ich als eine ,,funktionell wirksame 
Form“ deuten méchte; fiir diese ist aber kaum eine Beziehung zur 
H:-Konzentration des Zellsaftes zu erwarten, sondern sie wird sicherlich 
von zahlreichen, namentlich inneren Faktoren reguliert werden, die uns 
noch nicht experimentell zugänglich sind. So miissen wahrscheinlich die 
geringen NH,- und Amidmengen erklärt werden, die ganz unabhängig 
von der aktuellen Azidität des Zellsaftes in fast jeder Pflanze, auch bei 
relativ großer N-Armut auftreten; derartig geringe NH;-Mengen kann 
jede Pflanze als Ammonsalz entgiften, und andererseits können selbst 
in sehr sauren Pflanzen, wahrscheinlich wegen der Inhomogenität des 
Gewebes, weit größere Amidmengen als im vorliegenden Fall auftreten, 
worauf ich später aber nochmals eingehen muß. Es ist aber auffallend, 
daß bei größeren Mengen das Verhältnis stets deutlich zu einem der bei- 
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den Entgiftungsprodukte verschoben ist, und daB in sauren Pflanzen 
über etwa pa = 4,0 (genau läßt sich diese Grenze natürlich nicht an- 
geben aus bereits besprochenen Gründen), stets deutlich Amid vorherrscht, 
während in sehr sauren Pflanzen mit einem niedrigen pa ebenso deutlich 
die NH, -Salze überwiegen. 
Polygonaceae. 

Es wurden die Gattungen Rumex und Polygonum untersucht, beide 

weisen nur relativ saure Vertreter auf (Rumex, Tabelle 2 a). 


Tabelle 2a. 


mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Total | Eiweiß | Lisl. | NH; | Amid | NH; 








Pu 











Rumer scutatus . . . . . . 2,61 | 4670 | 2860 | 1810 | 554 136 | 0,24 
»  Obtusifolius . . . . | 3,83 | 3940 | 1800 | 2140 | 658 430 0,66 
N in % Total-N N in % lüsl N 
Pu 


Eiweiß | Lösl. NH, Amid Rest NH; Amid Rest 





R.scutatus . .| 2,61 | 61,4 | 38,6 | 11,9 | 2,9 | 23,8 | 30,6 | 7,5 | 61,9 
R.obtusifolius .| 3,83 | 45,7 | 54,3 | 16,7 | 10,9 | 26,7 | 30,8 | 20,1 49,1 

Entsprechend den ziemlich niedrigen pa-Werten ist zu erwarten, daß 
NH, hier in den Vordergrund tritt, was auch der Fall ist. In beiden Arten 
finden sich absolut und auch relativ sehr hohe NH,-Werte, denen gegen- 
über die Amidmengen zurückstehen, sodaß also das Gleichgewicht in 
beiden Vertretern zum NH, verschoben ist. 

4 Wochen später wurden diese beiden Pflanzen mit Rumex crispus 
zusammen nochmals untersucht (siehe Tabelle 2b). 






























































Tabelle 2b. 
mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pu - A NE 
Total | Eiweiß | Lösl. NH; Amid 3 
Rumex scutatus . . . . . 2,48 | 1664 | 1380 | 284 31 | 61,0 3,0 
” obtusifolius . . . . 3,58 | 1127 675 | 452 295 | 65,0 0,22 
crispus. . . . . . 3,60 | 1830 | 895 | 935 | 690 0,00 Inur NH, 
N in % Total-N N in % lösl. N 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid Rest NE Amid Rest 
































R. scutatus . .| 2,48 | 83,0 | 17,0 | 1,9 | 3,6 | 11,5 | 11,0 | 21,5 | 67,5 
R. obtusifolius | 3,58 | 60,0 | 40,0 | 26,1 | 5,8 | 8,1 | 65,0 | 14,4 | 20,6 
R.crispus . .| 3,60 | 48,9 | 51,1 | 37,7 | 0,00 | 13,4 | 74,0 | 0,00] 26,0 


NH, überwiegt auch hier wieder bis auf Rumex scutatus, der aber so- 
gar der sauerste Vertreter dieser Reihe ist; wenn man aber die für ihn 
gefundenen Werte mit denen von R. crispus oder R. obtusifolius ver- 
gleicht, ebenso mit den Mengen von R. scutatus in den 4 Wochen jiingeren 
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Stielen (Tabelle 2 a), so sieht man, daß es sich hier nur um sehr kleine 
absolute Mengen handelt, und es erscheint mir sehr zweifelhaft, ob man 
hier überhaupt von gespeichertem N sprechen darf, für den allein eine Ab- 
hängigkeit von der H'-Konzentration erwartet wird. Das Gleichgewicht 
ist nicht dadurch gestört, daß Amid in größeren Mengen als in früheren 
Analysen auftritt, sondern dadurch, daß der NH;-Wert sehr stark ge- 
fallen ist, der nach den vorhergehenden Analysen die typische N-Speicher- 
form zu sein scheint, was mit dem niedrigen px dieser Pflanze in bestem 
Einklang steht. Da aber im vorliegenden Fall kein überschüssiger N vor- 
handen ist, der gespeichert werden‘ muß, so fehlt auch die Speicherform, 
und bei den geringen NH;- und Amidmengen dürfte es sich um die im 
vorhergehenden charakterisierten funktionell wirksamen Formen handeln. 

Das gleiche Verhalten zeigt R. scutatus auch in allen noch unter- 
suchten Phasen, wie aus Tabelle 2c ersichtlich ist. Die pu-Werte der 
hier untersuchten Stiele liegen selbst in den verschiedenen Jahren sehr 
nahe beieinander. Die aktuelle Azidität der Pflanzen muß ganz allgemein 
als etwas sehr Konstantes betrachtet werden, was ich sehr oft bestätigt 
fand bei meinen sehr zahlreichen p»- Bestimmungen, und was auch mit der 
Literatur in Einklang steht (SMALL 1929). 

Die absoluten N-Mengen, die auf 1000 g Frischgewicht bezogen sind, 
liegen ohne Ausnahme sehr niedrig. Aus einem Vergleich mit den zur 
Zeit des Austreibens analysierten Stielen von R. scutatus (Tabelle 2 a) 
muß geschlossen werden, daß nur zu dieser Periode im normalen R. scu- 























Tabelle 2c. 
Datum Pu NH; Amid Sr 
7. VIL 28 235 | 38,0 | 33,0 | 0,87 
- | 6.VI. 29 2,24} 132 | 356 | 27 
BR 17. VI. 29 | etwa2,20 | 90 | 41,5 | 4,6 
ses tu | 26. VII. 29 220 | 19,1 22,0 1,1 
3. VIL 30 2,30 | 12,0 18,0 | 1,5 


tatus größere N-Mengen entgiftet und vorübergehend deponiert werden 
müssen, daß aber schon nach wenigen Wochen fast alle N-Reserven auf- 
gearbeitet sind, sodaß in keinem Jahre im Juni-Juli noch nennenswerte 
Mengen an löslichem N gefaßt werden konnten. Daß es sich bei R. scu- 
tatus, in Übereinstimmung mit der relativ hohen H’-Konzentration des 
Zellsaftes, um eine zum ,,Ammontypus‘‘ neigende Pflanze handelt, zeigen 
die Analysen an N-reichem Material dieser Pflanze, und das geht weiter 
auch klar aus Dunkelversuchen hervor, auf die ich aber erst später ein- 
gehen kann. 

Auffällig ist weiterhin der abnorm hohe N-Gehalt der Stiele von 
R. crispus (Tabelle 2 b), einer in allen Fällen als sehr reich an löslichem N 
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Pflanze; in allen untersuchten Stielen fand ich stets eine sehr 
deutliche Verschiebung zum NH;,. So fehlt in den Stielen der Tabelle 2 b 
Amid sogar vollständig, und 74% des zudem hier sehr hohen löslichen 
N-Gehaltes liegen als NH,-Salz vor. 

R. crispus wurde in den folgenden Jahren wiederholt untersucht und 
stets konnte das deutliche NH,-Übergewicht bestätigt werden (Tab. 2 d). 
Es sind nur die absoluten NH;- und Amidwerte bestimmt worden. Das 
erste Beispiel stellt das Resultat von Ende Mai analysierten Stielen dar; 
es treten neben einem sehr hohen NH;-Gehalt auch ganz beträchtliche 
Amidmengen auf; das Gleichgewicht ist noch sehr deutlich zum NH, ver- 
schoben, und größere Amidmengen in Pflanzen mit der gleichen oder 
ähnlichen aktuellen Azidität wie in R. crispus sind durchaus normal; 
man muß andererseits den Stielen dieser Pflanze eine ganz enorm hohe 


























Tabelle 2d. 
Amid 
Datum Pu NH; Amid NH, 
R 28. V. 29 | etwa 3,80 538 255 0,47 
2 | 10.X. 29 3,69 200 40 0,2 
? | 3. VIL 30 3,79 146 0,00 | nur NH, 


Desamidierungsfahigkeit zusprechen; es erscheint mir deshalb nicht un- 
wahrscheinlich, daß ein Teil dieses Amids frisch aus den Wurzeln zuge- 
wandert ist. Im Laufe der Entwicklung der Pflanze scheint dann das 
Amid teilweise desamidiert zu werden. Die Stiele vom Oktober zeigen 
wieder ein noch stärkeres Übergewicht des NH;, und die im Juli 1930 
untersuchten Stiele führen nur noch NH;. Es handelt sich bei R. crispus 
zweifellos um eine stark zum „NH,-Typus‘‘ neigende Pflanze, was ohne 
weiteres mit der ziemlich hohen H'-Konzentration ihres Zellsaftes in 
Übereinstimmung steht. Die ungewöhnlich starke Desamidierungsfähig- 
keit muß jedoch als Charakteristikum dieser Stiele angesehen werden 
(vgl. Rheum bei RUHLAND u. WETZEL 1927/29). 

Auch R. obtusifolius zeigt ein deutliches NH.-Übergewicht (Tabelle 2 a 
und 2 b); es ist dabei wieder auffallend, daB die im Mai untersuchten 
Stiele noch sehr hohe Amidwerte aufweisen, ganz analog den zur selben 
Jahreszeit, allerdings 1 Jahr später, analysierten Stielen von R. crispus. 
Es dürfte sich auch hier, wenigstens teilweise, um zugewandertes Amid 
handeln, das künstlich das Gleichgewicht etwas zu seinen Gunsten ver- 
schiebt, solange sich nicht das normale autochthone Verhältnis einge- 
stellt hat. 

Es wurden weitere drei Vertreter dieser Familie aus der Gattung 
Polygonum untersucht (Tabelle 2 e). 
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Tabelle 2e. 
mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pu = 
Total | Eiweiß | LüsL | NH, | Amid | “Hs 
Polygonum cuspidatum . . . | 3,70 | 2335 | 1700 | 635 | 267 49 | 0,18 
” salignum. . . . | 3,84 | 3195 | 2100 | 1095 | 366 | 228 | 0,62 
er viviparum . . . | 4,54 | 1783 | 1300 | 483 75 108 1,4 
N in % Total-N N in % lösl. N 


Pu 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid | Rest NH; Amid | Rest 


P. cuspidatum. | 3,70 | 73,0 | 27,0 | .11,0 | 2,1 13,9 | 42,0 | 7,7 | 50,3 
P.salignum .| 3,84 | 66,0 | 34,0 | 11,5 | 7,10 | 15,4 | 33,5 | 21,0 | 45,5 
P.viviparum .| 4,54 | 73,0 | 27,0 4,2 | 6,0 16,8 | 15,5 | 22,4 | 62,1 


Es läßt sich hier ebenfalls eine Abhängigkeit der NH,-Entgiftungs- 
form von der aktuellen Azidität erkennen. Deutlich sprechen diese Er- 
gebnisse wieder für ein Gleichgewicht; so zeigt P. salignum mit px 3,84 
einen ganz bedeutend höheren Amidwert als P. viviparum mit einem um 
0,7 höheren px; doch sind die NH,-Werte im reziproken Verhältnis noch 
stärker verschieden, sodaß der Quotient, der dieses Gleichgewicht aus- 
drückt, mit dem relativ höchsten px größer als 1 wird. 
































Aceracene. 
Die Aceraceen sind eine ganz auffallend amidreiche Familie; das 
Gleichgewicht erscheint durchgehend bei allen Vertretern um ein ganzes 
Stück zum Amid verschoben (Tabelle 3). NH; tritt überall sehr stark 


Tabelle 3. 


mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Total | Eiweiß | Lüsl | NH, | Amid | NHs 





Pu 











Ce a en 3,85 | 3450 | 2350 | 1100 | 68,5 | 134 | 2,58 
ENT eee ee 4,91 | 3050 | 1800 | 1250 | 28,0 | 188 | 6,75 
» dasycarpum . . . . . 5,30 | 4350 | 2450 | 1900 | 26,5 | 412 | 25,0 

N in % Total-N N in % lösl. N 
Pu 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid Rest NH; Amid Rest 





A. Negundo. .| 3,85 | 68,0 | 32,0 | 1,9 4,9 | 25,2 | 6,2 | 12,0 | 81,8 
A.insigne . .| 4,91 | 59,0 | 41,0 | 0,9 6,2 | 33,9 | 2,3 | 15,0 | 82,7 
À. dasycarpum | 5,30 | 56,3 | 43,7 | 0,4 9,5 | 33,8 | 1,4 | 21,5 | 77,1 





























zurück. So überwiegt in A. Negundo mit dem noch ziemlich niedrigen 
ps Amid sehr stark. Es zeigt sich aber trotzdem an den angeführten Bei- 
spielen deutlich, daB trotz der relativen Verschiebung zum Amid der 
Quotient mit steigendem px größer wird; in dem sauersten Vertreter 
(A. Negundo) tritt NH, am wenigsten hinter Amid zurück, verglichen mit 
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den übrigen weniger sauren Arten dieser Familie. Ferner ist auffallend, 
daß hier die Entgiftungsform (Amid) sehr stark gegenüber dem Rest-N 
in den Hintergrund tritt, dessen größter Anteil hier deshalb sicherlich 
als eine spezifische Speicherform angesehen werden muß. 


Chenopodiaceae. 

Die Chenopodiaceen sind bekannt als eine sehr wenig saure Familie 
(siehe Tabelle 4). Der niedrigste ermittelte pa-Wert ist 5,25. Wie deshalb 
nicht anders zu erwarten, tritt NH, hier völlig in den Hintergrund, es han- 
delt sich nur um Spuren, die teilweise fast innerhalb der Fehlergrenzen 














Tabelle 4. 
mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pu 

Total | Eiweiß | LösL | NH; | Amid | NH; 
Atriplex hortense . . . . . 5,25 | 1605 | 1180 | 420 2,5 48 10,2 
Chenopod. Bonus Henricus . | 5,33 | 1910 | 1320 | 590 13 | 50 43,0 
Beta trigyna . . . . . . . 5,40 | 2350 | 1860 | 490 2,2 54,5 | 28,7 
nur 
CE. cl OUR Le G 5,66 | 1125 | 600 | 525 0,00! 36,5 | Amid 

N in % Total-N N in % lösl. N 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid Rest NH; Amid Rest 





Atriplez hort. . | 5,25 | 73,8 | 26,2 | 02 | 30 | 23,0 | 06 | 11,5 | 87,9 
Chen. B. Henr.| 5,33 | 69,1 | 30,9 | 9,1 | 26 | 28,2 | 0,2 | 8,5 | 91,3 
Beta trigyna .| 5,40 | 79,0 | 210 | 0,1 | 2,3 | 186] 05 | 11,1 | 88,4 

» vulgaris. | 5,66 | 53,4 | 46,6 | 0,00 | 3,2 | 43,4 | 0,00 | 6,9 | 93,1 


liegen. Ebenso auffällig sind aber auch die geringen Amidmengen, wäh- 
rend für Rest-N teilweise sehr hohe Werte gefunden wurden. Es liegen 
in diesen hier untersuchten Chenopodiaceen keinesfalls typische Amid- 
pflanzen vor, wie man nach den hohen px-Werten vermuten möchte. Es 
scheinen vielmehr doch hier die Nitrate eine besondere Rolle zu spielen. 
Dieses Verhalten gilt möglicherweise ganz allgemein für Ruderalpflanzen. 


Begoniaceae. 

Die pu-Werte dieser Familie liegen alle sehr niedrig und bei den ver- 
schiedenen Arten eng beieinander, wie eine kurze Zusammenstellung 
einiger aus den hiesigen Gewächshäusern wahllos untersuchten Arten 
zeigt; auch zwischen Spreiten und Stielen bestehen bezüglich des px 
keine nennenswerten Differenzen. 





























Begonia hydrocotylifolia Spreiten . . . . . . . . . . . . Pu 1,36 
” ” a eo „ 1,29 
»  Credneri a ee „ 1,30 
» alba picta M fetugiaver aus ol le ot tard (aks » 1,30 
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Begonia Rex ee di Pa 1,39 
»  semperflorens ut ST EEE ETF „ 1,40 
Fe ” ie PL D a 36 » 4 » 1,46 
> 5 Achsen + Stiele. . . . . . . . . » 1,51 
” ER ” aes elie ET RER ae „ 1,52 


Ich habe mich deshalb auf zwei Arten beschränkt, da bei der nahezu 
überall gleichgroßen aktuellen Azidität irgendwelche großen Verschie- 
denheiten in den N-Fraktionen nicht zu erwarten waren. 

Es wurden zunächst die sehr wasserreichen Stiele von Begonia hydro- 
cotylifolia analysiert (Tabelle 5). 

Nach den bisher besprochenen Ergebnissen ist als sehr wahrscheinlich 
zu erwarten, daß diese extrem saure Pflanze (px 1,29) entweder einen 
reinen „Ammontypus‘ darstellt oder einem solchen doch mindestens 


sehr nahe kommen muß. Die gewonnenen Befunde bestätigen das voll- 
kommen. Das Verhältnis N ist äußerst stark zum NH, verschoben. 
Vom gesamten löslichen N liegen 86% als Ammonsalz vor (das sind 
38,2% vom Total-N), während Amid-N und auch Rest-N mit 5% bzw. 
9% vom lösl. N völlig im Hintergrund stehen. Das charakterisiert diese 
Pflanze als ,,Ammontypus“ in reinster Form. 

4 Wochen später wurden diese Stiele nochmals untersucht; während 
die eben besprochenen sofort von der Pflanze weg verarbeitet worden 
waren, standen hier die abgeschnittenen Blätter erst noch 6 Tage in 
Wasser am Licht; es sind in Tabelle 5 nur die Werte der Stiele angeführt; 
die dazu gehörigen Spreiten folgen an anderer Stelle. 

Auch in diesen Stielen ist das Gleichgewicht wieder ganz analog zum 
Ammoniak verschoben. 

Als weiterer Vertreter dieser Familie wurde Begonia semperflorens 
untersucht (Tabelle 5). 

In dieser Pflanze hatten RUHLAND u. WETZEL seiner Zeit ganz enorme 
präformierte NH,-Mengen gefunden. Sehr aufschlußreich sind deshalb 
die von mir an B. semperflorens gewonnenen Resultate. Es wurden im 
Juli kräftige im Freiland stehende Pflanzen verarbeitet. Es ist zu be- 
merken, daß das Material der einzelnen Analysen an verschiedenen Tagen 
abgenommen wurde. In allen Beispielen fällt der geringe Gehalt an lös- 
lichem N auf, was deutlich dafür spricht, daß sich diese Pflanzen im N- 
Hunger befanden. Es besteht deshalb kein Anlaß, ja gar keine Möglich- 
keit für die Pflanze, Stickstoff zu speichern, da bei dem großen Verhältnis 
von C:N aller zur Verfügung stehende N weitgehend zu Eiweiß verarbei- 
tet ist. Es können deshalb auch hier die minimalen NH;- und Amid- 
werte, die teilweise nahe den Fehlergrenzen liegen, nicht als Entgiftungs- 
bzw. Speicherform gedeutet werden, sondern es handelt sich lediglich 
um funktionell wirksame Formen. Es ist klar, daß beim Fehlen der 
typischen Speicherform, wie im vorliegenden Fall, sich zunächst niemals 
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Tabelle 5. 
N in 1000 g Frisch ich 

Zeit PS mg n ga Frischgewicht Amid 
Total | Eiweiß | Lösl. | NH, | Amid | ‘4s 
8h} 1,52 | 577 518 59 16,9 40 2,36 
À 1/,10h} 1,52 | 619 561 49 +3 27,5 | 3,57 
Rues re. | 1/,10®| 1,52 | 572 | 514 | 49 7,7 | 27,5 | 3,57 
17%} 1,52 | 500,1] 456 44,1 | 11,1 25,7 | 2,32 
ere 1,29 | 440 245 |195 1168 9,7 | 0,05 
By. bois | 1,29 244 | 33,2 | 0,14 

N in % Total-N N in % lösl. N 

Zeit Pu 





Eiweiß | Lösl. | NH; |Amid | Rest | NH; | Amid | Rest 





82] 1,52] 89,8 | 10,2 | 3,0 | 6,9 | 0,3 | 30,0} 68,0] 2,0 
1/,10®| 1,52] 91,0 | 9,0 | 1,3 | 4,5 | 3,2.| 14,0| 50,0 | 36,0 
1/,10h | 1,52] 90,0 | 10,0 | 1,3 | 4,8 | 3,9 | 13,0} 48,0 | 39,0 

175} 1,52] 91,2 | 88 | 2,2 | 5,1 1,5 | 25,0) 58,0 | 17,0 


Beg. hydrocotyl. 1,29] 65,7 | 44,3 |38,2 | 22 | 3,9 | 86,0] 5,0| 9,0 
entscheiden läßt, zu welchem Typus die Pflanze gehért ; das muß sich aber 
stets dann zeigen, wenn man eine solche Pflanze durch Verschiebung des 
Verhältnisses C: N zugunsten von N zwingt, diesen zu entgiften und zu 
speichern. Versuche dieser Art, die in allen Fällen B. semperflorens als 
typische ,,Ammonpflanze“ charakterisieren, folgen an anderer Stelle 
(siehe Dunkel- und Ernährungsversuche). 

Es zeigen die Resultate an B. semperflorens, daß stets aus den eben 
besprochenen Gründen die Größe der absoluten N-Mengen zur richtigen 
Beurteilung der Ergebnisse mit herangezogen werden muß. 

Oxalis Deppei. 

Auch Oxalis Deppei ist eine außerordentlich saure Pflanze; damit 
steht der in keinem Fall erhebliche Amidwert in Übereinstimmung 
(Tabelle 6). NH, prävaliert sehr deutlich, doch sind auch hier die ab- 

Tabelle 6. 
mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 


Beg. semp. 












































Total | Eiweiß | Lösl. | NH, | Amid | NH 





25. VIL. 29} 1,42 | 1061 | 805 | 256 | 84 35,4 0,4 











Oxalis Deppei | 7.X. 29] 1,22 | 1176 | 1010 | 166 | 43 4,0 0,09 
| 4. VII. 30] 1,21 10,4 1,4 0,1 
N in % Total-N N in % lösl. N 
Datum Pu 


Eiweiß | Lösl. NH; Amid Rest NH; Amid Rest 



































| 25. VIL | 1,42] 75,8 | 24,2 | 7,9 | 3,3 | 13,0 | 32,5 | 13,7 | 53,8 
3,7 | 0,3 26,0 | 2,2 
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soluten NH,-Werte nicht besonders groß, und es handelt sich eventuell 
dabei um funktionelle Formen, die zufällig hier einen bestimmten Typus 
vortäuschen könnten. Man kann deshalb diese Resultate noch nicht als 
ausreichend betrachten, um nach ihnen die Zugehörigkeit von Oxalis zu 
dem einen oder anderen Typus zu entscheiden. Spätere Versuche zeigen 
aber einwandfrei, daß es sich, ganz in Übereinstimmung mit der hohen 
aktuellen Azidität, um eine dem ,,NH,-Typus sehr nahe stehende 
Pflanze handelt, was allerdings die vorliegenden Resultate auch schon 
vermuten lassen. 
Leguminosae. 

Es handelt sich hier ganz allgemein um eine wenig saure Familie; 
ihre px-Werte liegen zum großen Teil über 5,0; damit stehen ihr hoher 
Amidgehalt und das fast völlige Fehlen von NH, in auffallender Über- 
einstimmung. Die in normalen Leguminosen teilweise ganz außerge- 
wöhnlich hohen Amidwerte sind eine Besonderheit dieser Familie 
(Tabelle 7); es müssen dafür andere Faktoren sicher in größerem Maße 
mit verantwortlich gemacht werden, in erster Linie z. B. der hohe Wert 
des Verhältnisses zwischen Kohlenstoff und Stickstoff, wegen der den 
Leguminosen eigenen N-Assimilation. 

Tabelle 7. 


mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 








Pu = NH 
Total | Eiweiß | Lösl. NH; Amid 3 





Lup. alb. Keimling (Hyp.) . | 4,33 | 5190 | 890 | 4300 | 11,2 | 2298 | 210,0 





4 en wo; 5,60 | 1901 | 1210 | 691 7,3 410 | 56,0 
Phaseolus mult. Stiele . . . | 5,60 | 4610 | 1010 | 3600 | 36,1 | 1740 | 48,0 
N in % Total-N N in % lösl. N 
Pu 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid Rest NH; Amid Rest 





Lup. alb. (Hyp.)| 4,33} 17,0 | 83,0 0,2 | 44,1 | 38,7 | 0,3 | 53,0 | 46,7 
» n Stengel] 5,60] 63,4 | 36,6 0,4 | 21,5 | 14,7 | 1,0 | 59,0 | 40,0 
Ph. mult. Stiele|5,60| 21,9 | 78,1 0,8 | 37,6 | 39,7 | 1,0 | 48,0 | 51,0 





























b) Blattspreiten. 

Im Gegensatz zu den Blattstielen sind die Zellen der Blattspreiten in- 
folge ihrer assimilatorischen Tätigkeit dauernd mit hinreichenden Mengen 
von Kohlehydraten versorgt. Bei dem bekannten engen Zusammenhang 
zwischen N-Stoffwechsel und Kohlehydraten ist es daher nicht ver- 
wunderlich, wenn N-Reserveformen in den Spreiten normalerweise nur 
in geringen Mengen auftreten und der größte Teil des vorhandenen N 
hier in Form von Eiweiß abgelagert ist. Aus diesem Grunde werden 
Blattspreiten nur zu Zeiten eines abnormal gesteigerten N-Umsatzes 
günstige Objekte für die Entscheidung des in Frage stehenden Problems 
abgeben können. 
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Geraniaceae. 

Die Analysen der Spreiten, die zu den analogen Stielen in Tabelle la 

gehören, zeigt Tabelle 8 a. Die pu-Werte der Spreiten sind fast durchweg 














Tabelle 8a. 
mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pu 

Total |Eiweiß | Lisl. | NH; | Amid | NH; 
Pelargonium zonale . . «+ | 3,20 | 4878 | 4389 | 489 87 50 0,67 
Geranium er FR . . | 3,79 | 5808 | 5400 | 408 90 39 0,43 
“ aconitifolium . . | 3,95 | 8535 | 7900 | 635 86 157 1,8 
PY sanguineum . . . | 4,15 | 7378 | 7000 | 378 | 117,5| 52 0,31 
Pr cristatum . . . . | 4,36 | 7243 | 6750 | 493 90 86 0,92 
PR pratense. . . . . 4,63 | 9121 | 8600 | 521 43,5| 98 22 

N in % Total-N N in % lösl. N 





Eiweiß | Lößl. NH; Amid Rest NH; Amid | Rest 


Pelarg. zonale . | 3,20 | 90,0 | 10,0 | 1,8 | 1,2 | 7,0 | 17,8 | 10,2 | 72,0 
G. macrorrh. .| 3,79 | 93,0] 7,0 | 1,6 | 0,7 | 4,7 | 220 | 9,6 | 68,4 
G. aconitif. . .| 3,95 | 92,6 | 7,4 | 1,0 | 1,8 | #6 | 10,5 | 246 | 64,9 
G. sanguineum | 4,15 | 95,0 | 5,0 | 1,6 | 05 | 2,9 | 31,0 | 135 | 55,5 
G.cristatum .| 4,36 | 93,2 | 6,8 | 1,3 | 12 | 4,3 | 18,3 | 17,4 | 643 
G. pratense . .| 4,63 | 94,2 | 5,8 | 05 | 1,1 | 4,2 | 8,4 | 19,2 | 724 
































bedeutend niedriger als die der Stiele ; ferner sind aus bereits angeführten 
Gründen die Spreiten, das gilt ganz allgemein, stets viel eiweißreicher als 
die Stiele. Die angegebenen absoluten N-Mengen lassen sich nicht ohne 
weiteres mit denen der Stiele vergleichen, da sie auf Frischgewicht be- 
zogen sind und die Spreiten im allgemeinen wasserärmer sind. 

Wie in den analogen Stielen überwiegt auch hier in den beiden 
sauersten Vertretern NH; über das Amid; auch G. sanguineum zeigt noch 
einen deutlichen NH,-Überschuß; bei @. cristatum halten sich NH, und 


Amid ungefähr die Wage, d. h. der Quotient ar ist nahezu 1, während 


G. pratense, mit dem höchsten px-Wert in dieser Reihe, die größte Ver- 
schiebung zum Amid hin zeigt. Aus der Reihe fällt @. aconitifolium 
(px = 3,95); ob es sich dabei eventuell wenigstens teilweise um frisch 
zugewandertes Amid aus dem wesentlich weniger sauren Stiel handelt, 
kann ich nicht entscheiden. 

Man erkennt deutlich, daß in den Stielen, deren pu-Werte im Durch- 
schnitt um etwa 0,6 höher liegen, das Gleichgewicht viel deutlicher zum 
Amid verschoben ist als hier in den Spreiten. Die gefundenen ab- 
soluten Mengen der Spreiten sind hier immerhin noch relativ hoch, und 
wahrscheinlich handelt es sich doch größtenteils dabei um eine Speicher- 
form ; dafür scheint ein Vergleich mit Tabelle 8 b zu sprechen, wo einige 
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Tabelle 8b. 





Amid 


Datum Pu NH, Amid NH, 








18. VI. 29] etwa3,80| 7,3 27,5 3,7 
Geranium || 26, VIL. 29 3,65| 6,65 | 41,0 6,2 
macrorrhizon || 10.X. 29 3,57| 26,0 30,7 1,2 
4. VII. 30 3,62| 17,6 210 1,2 

















Ergebnisse von G. macrorrhizon zusammengestellt sind. Die Amid- 
mengen sind hier ebenso gering wie bei G. macrorrhizon in Tabelle 8 a, 
trotzdem ist das Verhältnis überall zum Amid verschoben, aber nur des- 
halb, weil Ammoniak nur in Spuren auftritt. Das spricht durchaus dafür, 
daB es sich bei den hier vorliegenden Amidmengen in der Hauptsache 
um funktionelle Formen handelt. 


Polygonaceae. 

Rumex crispus (Tabelle 9a) weist erhebliche NH,- und Amidwerte auf. 
Das Verhältnis ist sehr stark zum NH, verschoben; in den analogen Stielen 
(siehe Tabelle 2b), deren px-Werte noch um 0,7 Einheiten niedriger liegen, 
wurde überhaupt nur Ammoniak angetroffen. 

R. obtusifolius (Tabelle 9 a) zeigt durchaus keine abnormal hohen 
Amidwerte; nur das fehlende NH,, das hier sicherlich die typische 
Speicherform ist (siehe Tabelle 2 b), läßt hier das Gleichgewicht zum 
Amid verschoben erscheinen. 

Schon aus dem wenigen bisher Gesagten geht hervor, daß die NH;- 
Entgiftungs- bzw. Speicherformen auch in den Spreiten die gleichen Be- 
ziehungen zum px erkennen lassen, vorausgesetzt, daß wirklich auch diese 
Formen erfaßt worden sind, was aber nicht der Fall ist bei geringen N- 
Mengen, da es sich dabei auch in den Spreiten nur um funktionell wirk- 
same Formen handeln dürfte. Dafür sprechen auch die an R. scutatus 
(Tabelle 9 a) gewonnenen Ergebnisse. 

Das erste Beispiel wurde Ende Mai 1928 untersucht; die Werte für 
die dazu gehörigen Stiele sind aus Tabelle 2 a ersichtlich. Der NH,-Wert 
dieser Spreiten ist außerordentlich hoch und übertrifft die ebenfalls ganz 
beträchtlichen Amidmengen ganz erheblich; es zeigen also auch die Sprei- 
ten eine klare Richtung zum „Ammontypus‘“ hin. Ganz anders werden 
die Verhältnisse aber in den 3 Wochen später nochmals untersuchten 
Spreiten dieser Pflanze (Tabelle 9a). Die Hauptentgiftungs- und 
Speicherform (NH,-Salz) ist bis auf einen geringen Rest geschwunden ; 
sie ist sicherlich zu Eiweißsynthesen verbraucht worden. Auch Amid ist 
zum Teil angegriffen worden. Die übriggebliebenen geringen Mengen 
kann man kaum noch als typische N-Reserven betrachten, sondern es 
dürften lediglich funktionell wirksame Mengen sein. In den weitere 
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Tabelle 9a. 
mg N in 1000 g Frischgewicht 
Dat = g Prischgewic Amid 
Total | Eiweiß | Lösl. | NH; | Amid | NH; 
Rumez crispus . 4,30 | 7460 | 6810 | 650 | 267 114 | 0,43 
R. obtusifolius . 4,18 | 5527 | 5150 | 377 42 78 | 1,86 


30.V. 28] 2,47 | 6570 | 5200 | 1370 | 350 | 175 | 0,5 



































Rumex scutatus . | 25. VI. 28] 2,23 | 3910 | 3595 | 315 35 54 | 1,5 

| 7. VIL 28] 2,19 | 3465 | 3205 | 260 35 58 | 1,6 

N in % Total-N N in % lösl. N 

Datum Pu 

Eiweiß | Lösl. NH; | Amid | Rest | NH, | Amid | Rest 
R. crispus 4,30 | 91,3 8,7 | 3,6 1,5 | 3,6 | 41,0 | 17,8 | 41,2 
R. obtusif. 4,18 | 93,2 6,8 | 0,8 1,4 | 4,6 | 11,2 | 20,6 | 68,2 
30. V. 2812,47 | 79,1 | 20,9 | 5,3 | 2,7 | 12,9 | 25,5] 12,8] 61,7 
R.scutatus! |25. V1. 28] 2,23 | 92,0 8,0 | 0,9 1,4 | 5,7 | 11,1] 17,2] 71,7 
7. VIL. 28} 2,19 | 92,5 7,5 | 1,0 1,7 | 4,8 | 41,0} 17,8] 41,2 
































2 Wochen später untersuchten Spreiten ergibt sich das gleiche Bild. 
R. scutatus scheint sehr bald nach dem Austreiben allen verfügbaren 
Stickstoff in die endgültige Eiweißbindung gebracht zu haben; das 
mußte schon an den Stielen (vgl. Tabelle 2b und 2c) festgestellt werden, 
und dafür sprechen auch die in den folgenden Jahren noch öfter analy- 
sierten Spreiten dieser Pflanze (Tabelle 9 b). 

















Tabelle 9b. 
Datum ‘a NH; Amid _ 
17. VI. 29] etwa 2,10 4,1 31,4 git | 
Rumez scutatus,Spreiten { | 26. VII. 29 2,01 11,5 25,7 2,2 
3. VII. 30 2,09 13,0 0,00 | nur NH, 








In den Spreiten der beiden in Tabelle 9c angefiihrten Polygonum- 
Arten iiberwiegt, wie auch in den analogen Stielen (Tabelle 2e), Am- 


Tabelle 9c. 


mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pu N 
Total |Eiweiß | Lösl. | NH, | Amid | NHs 
Polygonum cuspidatum . . . | 3,82 | 7888 | 7500 | 388 52 | 38,5 | 0,7 
on salignum. . . . 3,99 | 8185 | 7595 | 590 116 97 0,8 
N in % Total-N N in % lôsL N 
Eiweiß | Lösl. | NH; | Amid | Rest | NH; | Amid | Rest 























P. cuspidatum .| 3,82 | 95,1 | 4,9 0,7 | 0,5 3,7 13,4 | 10,0 | 76,6 
7,2 1,4 | 1,2 19,6 | 16,8 | 63,6 
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moniak ; doch sind sowohl die absoluten als auch relativen Anteile in den 
Spreiten viel niedriger. 
Aceraceae. 
Die pu- Werte der Spreiten liegen hier ganz wesentlich niedriger als die 
der analogen Stiele (siehe diese in Tabelle 3). 
Der Total-N der drei untersuchten Arten ist auffallend gleich 
(Tabelle 10). Acer dasycarpum mit dem höchsten pu-Wert zeigt auch ein 


Tabelle 10. 


__ mg N in 1000 g Frischgewicht she 
p 
" [Total [Eiweis| Los | NH, | Amid | NE 














Acer Negundo. . . . . .. 2,73 | 7100 | 5500 | 1600 | 82,6 | 252 | 3,1 
= OR nce ts cae ren 4,31 | 7900 | 6940 | 960 | 63,0 | 180 | 2,8 
„ dasycarpum . . . .. 4,57 | 7310 | 6180 | 1130 | 46,2 | 217 | 4,7 

N in % Total-N N in % lösl. N 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid Rest NH; Amid | Rest 





A. Negundo .| 2,73 | 77,4 | 22,6 | 1,2 3,6 | 17,8 5,1 | 15,8 | 79,1 
A.insigne . .| 4,31 | 88,0 | 12,0 | 0,8 2,3 8,9 6,6 | 18,8 | 74,6 
À. dasycarpum | 4,57 | 84,5 | 15,5 | 0,6 3,0 | 11,9 4,1 | 19,2 | 76,7 





























am stärksten zum Amid hin verschobenes Gleichgewicht. Aber auch 
A. insigne und selbst A. Negundo mit dem niedrigen px von 2,73 führt 
noch ganz deutlich überwiegende Amidmengen. Dieses so auffallend 
starke Hervortreten des Amids in den Aceraceen hatten wir bereits in den 
Stielen feststellen kénnen. Ein kleiner Teil des Amids in A. Negundo 
muB wahrscheinlich als verseiftes Allantoin angesehen werden, da bei der 
angewandten 2stiindigen Amidverseifung auch ein geringer Prozentsatz 
des Allantoins mit erfaBt wird. Diese groBen Mengen kann man aber 
keinesfalls auf diese Weise erklären, sie miissen vielmehr als charakte- 
ristisch fiir diese Familien gelten und irgendwelche besonderen Ursachen 
haben. 
Chenopodiaceae. 

Was iiber die Stiele (Tabelle 4) dieser Familie gesagt ist, gilt in er- 

höhtem Maß auch für die Spreiten (Tabelle 11). Die gefundenen NH;- 


Tabelle 11. 





mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pu > NH 
Total | Eiweiß | Lösl. NH; Amid 3 








Chenopod. Bonus Henricus . | 5,34 | 2850 | 1800 | 1050 | 26,5 | 50,6 | 1,9 

















Ds:trigums. . ea nt 5,37 | 7450 | 6370 | 1080 | 15,4 | 73,0 | 4,7 
Atriplex hortense . . . .. 5,57 | 5132 | 4680 | 452 | 10,5 | 38,0 | 3,7 
Damon . . . : . . . 6,36 | 3725 | 3400 | 325 | 12,8 | 24,6 1,9 








Planta Bd. 17. 47 


even yes gs sureté 
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Tabelle 11 (Fortsetzung). 



































. N in % Total-N N in % lösl. N 
5 Eiweiß | Lösl NH; Amid | Rest NH, Amid | Rest 
Ch. Bon. Henr.| 5,34 | 63,0 | 37,0 | 09 | 18 | 343 | 25 | 48 | 927 
Beta trigyna .| 5,37 | 85,5 | 14,5 | 02 | 10 | 13,3 | 14 | 68 | 918 
Atripl. hortense| 5,57 | 91,2 | 8,8 | 02 | 0,7 | 7,9 | 23 | 84 | 893 
Beta vulgaris . | 6,36 | 92,0 | 8,0 | 03 | 07 | 70 | 40 | 7,6 | 88,4 





und Amidwerte sind ganz außerordentlich niedrig und können deshalb 
natürlich garnichts aussagen. In dieser Familie spielen sicherlich die 
Nitrate eine besondere Rolle. 


Begoniaceae. 

Es wurden zunächst Spreiten von B. hydrocotylifolia analysiert 
(Tabelle 12 a); die analogen Ergebnisse der zugehürigen Stiele sind in 
Tabelle 5 zu finden. 

Tabelle 12a. 





mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Total | Eiweiß | Lisl. | NH; | Amid | ‘Hs 





Datum Pa 





Beg. 28.1. 30| 1,36 | 1026 | 990 | 36,0 | 12,9 | 3,97 | 0,3 

hydrocotylifolia 27. IL 30 | 1.36 31,1 | 7,1 | 02 
N in % Total-N N in % lôsL N 

Eiweiß | Lösl. NH; Amid Rest NH; | Amid | Rest 


Beg. hydr. | 28. L 30 | 1,36 | 96,5 3,5 | 1,3 0,4 | 1,8 136,0 | 11,0] 53,0 
































Datum Pu 



































Der lösliche N tritt gegenüber dem Eiweiß-N sehr stark zurück und 
macht nur 3,5% vom Total-N aus; entsprechend klein sind auch die 
Werte für NH, und Amid, die deshalb hier nicht als Speicherform ange- 
sprochen werden können. Wenn im vorliegenden Fall selbst bei diesen 
minimalen Mengen noch ein deutliches Überwiegen des NH, zu kon- 
statieren ist, so sagt ein Resultat, das auf diesen Mengen fußt, nichts aus 
und reicht niemals aus, um diese Pflanze zum ,,NH,-Typus‘‘ zu stempeln; 
daß sie das aber in der Tat ist, geht sehr klar aus den Verhältnissen her- 
vor, wie wir sie in den zugehörigen Stielen angetroffen haben (Tabelle 5). 

Auch in den Spreiten der B. semperflorens (Tabelle 12 b) tritt der lös- 
liche N wieder vollständig hinter dem Eiweiß-N zurück; die NH,- und 
Amidwerte sind minimal und liegen teilweise innerhalb der Fehlergren- 
zen; auch der Rest-N ist sehr niedrig. Diese Befunde ergeben ohne wei- 
teres, daß hier von einer N-Speicherung keine Rede sein kann, sodaß 
sich zunächst an solchen Zuständen nicht entscheiden läßt, nach welchem 
Typus hin diese Pflanze tendiert. 
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Tabelle 12b. 


N in 1000 g Frischgewicht 
Datum Zeit Pu = : Amid 


Total | Eiweiß | Lösl. | NH; | Amid | NE 


13. VII. 8h} 1,46 | 1432 | 1360 | 72,8 | 10,5 | 53,2 | 5,2 
4.VIL | 1/,10h} 1,46 | 1612 | 1520 | 92,1 | 1,4 | 10,0 | 7,1 
4.VIL. |1/,10b! 1,46 | 1550 | 1480 | 70,4 | 1,4 | 10,0 | 7,1 

















Beg. semp. 
PP) vil ım| 1,46 | 1572 | 1625 | 47,0 | 69 | 340 | 49 
IVIL] ım| 2,46 | 1309 | 1270 | 39,0 | 69 | 240 | 35 
10.X. | 12%] 1,40 | 1874 | 1770 | 104,0 | 11,2 | 281 | 25 
N«n % Total-N N in % lösl. N 
Zeit Pu 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid | Rest NH Amid | Rest 


8n| 1,46 | 94,9 | 5,1 | 0,7 | 3,7 | 0,7 | 14,0 | 73,0 | 13,0 
Beg 





1/,10b! 1,46 | 94,3 5,7 | 0,08 | 0,62 | 5,0 1,10| 10,9 | 88,0 
1,100} 1,46 | 95,5 4,5 | 0,09 | 0,60 | 3,81 | 1,5 | 14,0 | 84,5 
semp. 17 | 1,46 | 97,0 3,0 | 0,44 | 2,15 | 0,41 | 14,6 | 72,4 | 13,0 
175} 1,46 | 97,0 3,0 | 0,53 | 1,84 | 0,63 | 17,6 | 61,4 | 21,0 
12} 1,40 | 94,4 5,6 | 0,6 1,5 3,5 9,8 | 27,1 | 63,1 
































DaB aber auch in den Spreiten eine sehr klare Abhängigkeit des 
Gleichgewichts vom px stets dann vorhanden ist, wenn man sie kiinstlich 
zur NH,-Entgiftung und -Speicherung zwingt, das zeigen spätere Ver- 
suche (siehe Dunkel- und Ernährungsversuche). 

Eine solche Beziehung zeigen auch solche Spreiten, in denen schon 
normalerweise größere entgiftete NH,-Mengen vorliegen, wie das z. B. 
aus Tabelle 13 hervorgeht. 


Medinilla magnifica. 
Wie aus Tabelle 13 ersichtlich, wurden die Spreiten im Januar und 
später nochmals im Juli desselben Jahres analysiert. In beiden Fällen 


Tabelle 13. 





mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 


Datum p 
" total [Eiweis | Lésl. | NH, | Amid NH; 








Medinilla 16.1. 30] 2,06 | 2622 | 2320 | 302 | 220 | 9,6 | 0,04 
magnifica \ |28. VIL.30| 1,92 190 | 0,00 [nur NH, 


N in % Total-N N in % lösl. N 
Eiweiß | Lisl. | NH; | Amid | Rest | NH; | Amid | Rest 
Med.mag.|16.1.30|2,06| 88,4 | 11,6 | 8,2 | 0,4 3,0 | 73,0 | 3,0 |24,0 
































Datum Pu 



































ergibt sich ein deutliches Übergewicht des NH;, dessen absoluter Wert 

beachtlich ist, und das 8% vom Total-N ausmacht. Bei diesen ziemlich 

hohen Werten handelt es sich sicherlich um die typische Speicherform, 
47* 
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was mit den sehr niedrigen px-Werten in bester Übereinstimmung steht 
und diese Pflanze ebenfalls als „NH,-Typus‘ charakterisiert. 


Oxalis Deppei. 

Die beiden ersten Beispiele (Tabelle 14), die im Juli bzw. August des 
gleichen Jahres untersucht wurden, zeigen sowohl bezüglich ihres abso- 
Tabelle 14. 

mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 


Total | Eiweiß NH; | Amid NH; 


Lösl. 
25. VIL. 29] 1,72 | 5273 | 4930 | 343 | 66,5 | 38,9 0,58 
Oxalis Deppei 7.X. 29] 1,62 | 5214 | 4875 | 339 | 27,7 | 41,5 1,5 
4. VIL. 30} 1,53 5,4 0,00 | nur NH, 
N in % Total-N N in % lösl. N 
Eiweiß | Lösl. NH; | Amid Rest | NH; Amid Rest 


Ozalis (|25. VII. 29} 1,72 | 93,5 | 6,5 | 13| 0,7 | 4,5 | 19,4 | 11,3 | 69,3 
Deppei\| 7.X. 29] 1,62 | 93,5 | 65 | 0,5 | 08 | 52| 8,2 | 12,2 |79,6 












































Datum Pu 



































luten als auch prozentualen N-Gehaltes weitgehende Ubereinstimmung; 
lediglich der NH,-Wert ist im Juli etwas höher. Ganz allgemein muß aber 
auch hier wieder festgestellt werden, daß die NH;- und Amidwerte zu ge- 
ring sind, um als Speicherformen betrachtet werden zu können, und daß 
deshalb das hier auftretende Gleichgewicht zwischen NH, und Amid nicht 
exakt die Frage nach dem Entgiftungsprinzip entscheiden kann. 


Leguminosae. 

In den sehr N-reichen Leguminosen (Tabelle 15) scheint das Verhält- 
nis von C:N normalerweise immer stark zum N hin verschoben zu sein, 
was sicher mit der besonderen N-Assimilation dieser Familie zusammen- 
hängt ; es machen sich deshalb stets umfangreiche NH,-Entgiftungen und 












































Tabelle 15. 

mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 

Pu = 
Total | Eiweiß | Lösl. | NH; | Amid | NH; 
Imp. Kotyled. 7 Tage alt . 14950 | 9420} 5530 | 16,8 | 2986 | 190,0 
alb. | Spreiten, verblüht. . 16771 | 16050} 721 | 19,3 | 332 | 17,0 
Phaseolus mult. blühend . . | 5,59 | 6750| 4050| 2700 | 26,5 | 983 | 38,0 

N in % Total-N N in % lösl. N 
Pu (Tiweiß| Lôel |. NH, | Amia | Rest | NH, | Amid | Rest 
Lup. (ass 7T. alt 63,0 | 37,0 0,1 20,0 | 16,9 | 0,3 | 54,0 | 45,7 
alb. | Pflanze verbl. 96,3 | 3,7 0,1 2,0 | 1,6 | 2,6 | 46,0 |51,4 





























Phas. mult. blihend | 5,59} 60,0 | 40,0 0,4 | 13,1 | 26,5 | 1,0 | 36,5 | 62,5 
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-Speicherungen notwendig. So erklären sich wahrscheinlich auch die 
groBen hier in den Spreiten aufgefundenen Amidmengen, hier zweifellos 
die typische Speicherform, wie sie nach der geringen aktuellen Azidität 
auch zu erwarten ist. Dieses Verhalten, dazu das vüllige Zurücktreten 
des NH;, charakterisieren die Leguminosen als ,,Amidpflanzen“ in rein- 
ster Form, was auch bereits aus den Analysen der Stiele hervorging 
(Tabelle 7). 

Zusammenfassend muß zu den Untersuchungen an normalen Spreiten 
gesagt werden, daß sie im allgemeinen wenig geeignet sind für das Stu- 
dium der N-Speicherform, weil diese Organe normalerweise fast nie als 
N-Reserveorgane dienen. Machen sich aber aus irgendwelchen Grün- 
den einmal auch in den Spreiten NH,-Entgiftungen und -Speicherungen 
nötig, was schon aus einer Anhäufung von löslichem N geschlossen 
werden muß, dann sind hinsichtlich der N-Speicherformen die gleichen 
Beziehungen zur aktuellen Azidität zu erkennen wie in den Stielen; es 
treten dann also auch in sehr sauren Spreiten NH,-Salze sehr stark als 
Speicherform hervor, in weniger sauren überwiegt dagegen das Amid. 


c) Der N-Gehalt verschieden saurer Organe derselben Pflanze. 

Aus den bisherigen Ergebnissen geht eine gewisse Abhängigkeit der 
N-Speicherform von der H'-Konzentration des Zellsaftes deutlich hervor, 
wenn auch zu bemerken ist, daß die aktuelle Azidität nicht der einzige 
Faktor ist, der die Art der NH;-Entgiftung und -Speicherung bestimmt. 
Es ist nicht verwunderlich, daB unter anderem konstitutionelle Eigen- 
tümlichkeiten der Pflanze maßgebenden Einfluß auf die Art der N- 
Speicherung nehmen. Bei genetisch weit auseinanderliegenden Formen 
muß dieser Einfluß besonders stark zum Ausdruck kommen, bei nahe 
verwandten Arten dagegen erheblich zurücktreten, und bei Organen ein 
und derselben Pflanze dürfte er so gut wie völlig ausscheiden. Es wurden 
deshalb Versuche mit Pflanzenorganen verschiedener aktueller Azidität 
angestellt in der Hoffnung, hier den Einfluß der H--Konzentration 
weniger maskiert aufzufinden. Geeignetes Versuchsmaterial ist aller- 
dings sehr beschränkt, da sich große Differenzen in der H:-Konzentration 
relativ selten mit erheblichem N-Überschuß im Gewebe der gleichen 
Pflanze kombiniert vorfinden. 


Rumex scutatus. 


Es wurden Blattstiele, Stengel und Rhizom miteinander verglichen, 
die sich in ihrer aktuellen Azidität zum Teil ganz erheblich voneinander 
unterscheiden, wie aus Tabelle 16 hervorgeht. Dem großen pa-Intervall 
zwischen Stengel und Rhizom (2,77—4,60) entspricht auch eine deutliche 
Differenz des Quotienten Fr der sich wie 1,3:12,0 verhält. Dieser 

3 
Befund, der in bester Übereinstimmung mit dem bisher Gesagten steht, 
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Tabelle 16. 


mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pa 
Total | Eiweiß | Lösl. | NH, | Amid | NE 

















Blattstiele ....... 224 | 1348 | 1225 | 123 | 13,3 | 35,6 | 2,7 
De tre 224 | 1310 | 1195 | 114,5! 13,3 | 35,6 | 2,7 
BI 277 | 1240 | 1105 | 135,5 | 13,1 | 17,1 | 1,3 
res dd etwa 4,6| 2512 | 2290 | 222 | 5,0 | 62,8 | 12,5 
N in % Total-N N in % lôsL N 

Pu 





Eiweiß | Lösl. NH, | Amid | Rest NH; Amid | Rest 





Blattstiele 2,24 91,0 9,0 1,0 | 2,7 5,3 | 10,8 | 29,0 | 60,2 
” 2,24 91,3 8,7 1,0 | 2,7 5,0 | 11,6 | 31,0 | 57,4 
Stengel . 2,77 890 | 11,0 10 | 1,4 8,6 9,7 | 12,6 | 77,7 
Rhizom . | etwa4,6| 91,2 8,8 0,2 | 2,5 6,1 2,2 | 28,2 | 69,6 





























kann aber doch für sich allein nicht entscheidend zur Beantwortung der 
hier erörterten Frage herangezogen werden, da die absoluten Mengen 
teilweise zu klein sind. 
Geranium macrorrhizon. 
Die untersuchten Rhizome und Stiele unterscheiden sich nicht be- 


sonders stark in ihrer aktuellen Azidität (Tabelle 17). Das Gleichgewicht 
Tabelle 17. 


mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Total |Eiweis | Losi. | NH, | Amia | NE 








Pa 








Pie. EN 3,81 | 1226 | 1040 | 186 | 31,7 | 48,4 1,5 

a N ANTON EE 3,81 | 1226 | 1040 | 186 | 31,7 | 48,4 1,5 

ne En Ben oe 4,26 | 2023 | 1305 | 718 | 11,2 | 84 7,6 
N in % Total-N “ N in % lösl. N 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid | Rest NH; Amid Rest 


Blattstiele . . | 3,81 | 85,0 | 15,0 | 26 | 4,0 | 8,4 | 17,0 | 26,0 | 57,0 
5 . .| 381 | 85,0 | 15,0 | 2,6 | 40 | 8,4 | 17,0 | 26,0 | 57,0 
Rhizom . . .| 4,26 | 64,6 | 35,4 | 0,6 | 4,2 | 30,6 | 1,5 | 11,7 | 86,8 
































zwischen NH; und Amid ist aber jedenfalls deutlich in dem weniger 
sauren Rhizom stärker zum Amid verschoben als im Stengel. NH, fehlt 
im Rhizom fast ganz. Es ist aber zu bedenken, daB die absoluten Werte 
auch hier nicht groß sind; es gilt deshalb auch hier wieder das im vorigen 
Abschnitt bei R. scutatus + 

Auffallend ist der hohe Betrag für Rest-N im Rhizom, dessen haupt- 
sächlichster Anteil hier sicher als spezifische N-Reserve fungiert. 
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Oxalis Deppei. 
Die gaazen Blatter wurden hier verglichen mit der Wurzelknolle 
(Tabelle 18). Die aktuelle Azidität dieser beiden Organe ist sehr ver- 



































Tabelle 18. 
mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pu Total Teiweis] Los. | NH, | Amia | NE 
Spreiten +Stiele. . . . . . 1,29 | 2312 | 2130 | 182 | 13,7 | 50 3,6 
ir à ile) 2-1 Bee . 1,29 | 2390 | 2160 | 230 | 13,7 | 58 4,2 
Wurzelknolle . . . . . . . 4,5 480 | 286 | 194 5,0 | 93,9 | 19,0 
N in % Total-N N in % lösl. N 
Pu 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid | Rest | NH; Amid | Rest 





Spreiten + Stiele | 1,29 | 92,0 | 8,0 0,6 2,2 | 5,2 7,5 | 27,5 | 65,0 
»  +Stiele | 1,29 | 90,3 | 9,7 0,7 2,4 | 6,6 | 6,0 | 25,0 | 69,0 
Wurzelknolle . | 4,5 59,0 | 41,0 1,0 | 19,5 | 20,5 2,5 | 48,5 | 49,0 


























schieden groß, 1,29—4,5. Auch der Quotient ae zeigt einen ent- 


sprechenden Sprung. Die absoluten Mengen lassen sich nicht ohne wei- 
teres vergleichen, da der Wassergehalt beider Organe verschieden groB ist. 
Auf das Verhältnis IL aber ist das ohne Einfluß. In den Blättern 
kommen auf 1 NH, 3,6 bzw. 4,2 Amid, in den Knollen auf 1 NH, 19 Amid, 
das Gleichgewicht ist also auch hier mit höherem px stärker zum Amid 
verschoben. Es ist aber zu bedenken, daß in den Blättern wegen fehlen- 
der Speicherform das Gleichgewicht garnicht den tatsächlichen Verhält- 
nissen entspricht, denn dann überwiegt sehr stark das NH;; dadurch aber 
kommt natürlich der Unterschied in der N-Speicherung der beiden Or- 
gane erst im richtigen Verhältnis zum Ausdruck und wird noch viel deut- 
licher. 


In den Knollen tritt neben dem Amid auch der Rest-N wieder hervor. 





Acer Negundo. 

Besonders günstig liegen die Verhältnisse bei A. Negundo, der gleich- 
artige Organe verschiedener aktueller Azidität liefert; denn es wurde 
festgestellt, daß die Blätter des Stammausschlages wesentlich weniger 
sauer waren als die vom oberen Teil der Krone. Weiteres Versuchsmate- 
rial ist dadurch gegeben, daß rein grüne und rein weiße Blätter in der 
Krone vorhanden sind, die ebenfalls pa-Unterschiede aufweisen. 

Die pu-Werte der Stiele sind 5,21-4,25-—3,80 (Tabelle 19). NH; 
in Prozenten ergibt 0,5 —1,9—1,5% und für Amid 11—5,9—3,5%, 
woraus ein Quotient NE resultiert von 22,0—3,1—2,35; er fällt also 
gerade umgekehrt proportional zum px. 
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Tabelle 19. 

mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Total | Eiweiß | Lisl. | NH, | Amid | ‘Hs 
jose - ave 3,63 6220 | 5150 | 1070 | 23,5 | 230 9,8 


Spreiten, oben rein weiß. | 2,95 | 5800 | 3090 | 2710 | 274 512 1,9 
| » » grün.| 2,71 | 6340 | 5840 | 500 | 32 67 | 2,1 



































| Schößlinge . .. .| 521 |3810 | 1560 | 2250 | 16,8 | 420 | 22,0 
Stiele; oben rein weiß. . 4,25 2260 | 1540 | 720 | 43,0 | 134 3,1 
| ” » grün. . jetwa3,8 | 2925 | 2300 625 | 45,0 | 104 2,4 
N in % Total-N N in % lösl. N 
Pu 





Eiweiß | Lisl. | NH, | Amid | Rest NH; Amid | Rest 





Sprei- 


rh weiß .| 2,95 | 53,0 | 47,0 | 4,7 | 8,8 | 33,5 | 10,5 | 19,0 | 70,5 


grün .| 2,71 92,0 | 8,0 | 0,5 | 1,1 6,4 | 6,4 | 13,4 | 80,2 
Schößl.| 5,21 41,0 | 59,0 | 0,5 |11,0 | 47,5| 0,8 | 18,7 | 80,5 
weiß .j 4,25 | 68,0 | 32,0 | 1,9 | 5,9 | 242 | 6,0 | 18,6 | 75,4 
grün .jetwa3,8] 78,0 | 22,0 | 1,5 | 3,6 | 16,9] 7,2 | 16,6 | 76,2 


[mi 3,63 | 82,9 | 17,1 | 0,4 | 3,7 | 13,0 | 2,2 | 21,5 | 76,3 


Stiele 
































Auch die untersuchten Spreiten sind reich an löslichem N; hier ent- 
sprechen ebenfalls die Quotienten einem reziproken pa-Wert. Neben dem 
Amid tritt der Rest-N stark hervor. In den rein grünen Spreiten von der 
Krone treten NH; und Amid stark zuriick, auch der Rest-N. Es ist aller 
verfügbare N weitgehend zu Eiweiß aufgebaut worden und zwar in der 
Hauptsache auf Kosten von Amid und Rest-N, wie ein Vergleich der 
Spreiten des Stammausschlages mit den rein grünen aus der Krone ergibt. 
In den weißen Teilen aber, die gezwungen sind, lösl. N zu speichern, weil 
es sicher an Kohlehydraten fehlt, treten neben dem Amid auch größere 
NH;-Mengen auf, die in diesen Spreiten sicher ohne Schwierigkeit mit 
Hilfe der reichlich vorhandenen sauren Salze bzw. freien Säure als NH,- 
Salz entgiftet werden. 

Zusammenfassend kann festgestellt werden, daß auch diese Unter- 
suchungen an Organen ein und derselben Pflanze sich zwanglos in die Er- 
gebnisse der vorhergehenden Abschnitte einfügen lassen, daß also auch 


hier das Verhältnis von Amid 
NH, 
des Organs steht. 





in Abhängigkeit von der H'-Konzentration 


Il. Künstliche N-Anreicherung. 

An der Berechtigung der von RUHLAND u. WETZEL angegebenen 
Typisierung der N-Speicherung in „Ammon“ und ‚„Amidformen‘“ wurde 
gelegentlich gezweifelt, weil einerseits extrem saure Pflanzen relativ 
NH;-arm gefunden wurden (STEINER-LÖFFLER 1929), und weil anderer- 
seits unter äußeren oder inneren Bedingungen, die eine Amidsynthese 
nicht zulassen, bei reichlicher N-Zufuhr auch in weniger sauren Pflan- 
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zen erhebliche NH;-Mengen aufgefunden werden konnten (MEvius- 
ENGEL 1929/30). 

Der erste Einwand wurde bereits in vorliegender Arbeit gestreift mit 
dem Hinweis, daß N-Speicherformen naturgemäß nur bei einem N-Über- 
schuß erwartet werden können, und auf die verfehlte Argumentation 
von Mevıus-EnGeL ist bereits von WETzEL (1930) hingewiesen worden. 

Eine klare Entscheidung ist natürlich an mit N übersättigtem Mate- 
rial zu erwarten, da nur unter solchen Umständen N-Speicherformen auf- 
treten können. Eine solche N-Anreicherung kann einerseits durch Zu- 
fuhr leicht permeierender N-Verbindungen, andererseits durch einen 
erzwungenen Abbau von Kohlehydraten und einem darauf folgenden 
von Eiweißstoffen erreicht werden. 

Es wurde in der vorliegenden Arbeit von beiden Möglichkeiten Ge- 
brauch gemacht. 





a) Dunkel u 

Gerade von diesen Versuchen erwartete ich sehr eindeutige Ergeb- 
nisse. Eine verdunkelte Pflanze baut im allgemeinen sehr energisch Ei- 
weiß ab, was zu einer erheblichen Anhäufung von löslichem N führt. 
Dieser Abbau geht stets über NH,, und die Pflanze muß nun klar zeigen, 
in welcher Zwischenform sie diese Mengen entgiftet und deponiert, ob 
als NH,-Salz oder in irgendeiner anderen Form ; denn irgendwie muß jede 
Pflanze die NH,-Tension auf ein Minimum herabsetzen können, andern- 
falls sie bekanntlich sehr rasch an NH;-Vergiftung zugrunde geht. 

Die Versuche wurden so angestellt, daß zunächst die absoluten NH;- 
und Amidmengen von normalen Spreiten bzw. Stielen und daraus ihr 
Verhältnis RE bestimmt wurde. Physiologisch môglichst gleich- 
wertiges Material wurde nach mehrtägiger Verdunkelung in gleicher Weise 
analysiert und mit dem normalen verglichen. 

Die Zahlen in den Tabellen unter der Spalte ,,Zunahme in Prozenten“ 
stellen die prozentualen Werte für die absolute NH;- bzw. Amidzunahme 
dar; man kommt zu dieser Zahl, wenn man die während der Verdunke- 
lung angereicherten NH;- und Amidmengen addiert und gleich 100 setzt; 
daraus ergeben sich dann die prozentualen Zunahmen für NH, und 
Amid, bezogen also auf die Gesamtzunahme. 


Begonia Credneri. 


Ein großer kräftiger Stock dieser Pflanze wurde in einem südlichen Gewächs- 
haus des hiesigen Instituts, in dem auch die übrigen Dunkelversuche angestellt 
wurden, unter einem Dunkelsturz gehalten und in den aus Tabelle 20 ersichtlichen 
Zeiträumen Material zur Untersuchung entnommen. Es wurden nur gleichaltrige 
und auch sonst einheitliche Spreiten untersucht, welche Auswahl bei der Fülle 
des zur Verfügung stehenden Materials keine Schwierigkeiten machte. 

Auch die 6 Wochen lang verdunkelten Spreiten zeigten keinerlei Schädi- 
gungen, waren noch voll turgeszent und in keiner Weise verfärbt. Selbst der erst 
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nach 3 Monaten analysierte Stengel, von dem zuletzt alle Spreiten abgefallen 
waren, sah noch frisch aus und war vollsaftig (Tabelle 20). 


Tabelle 20. Begonia Credneri. 
































mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
Pu = 
Total | Eiweiß | Lisl. | NH, | Amia | NHs 
Spreiten, normal .... . 1,30 |1522,5! 1450 | 72,5| 8,74| 12,8 | 1,4 
me 12 Tage verd. . . 1498,3] 1370 | 128,3| 26,4] 26,4 | 1,0 
» 6 Wochen verd. . 1599 | 1330 | 269 | 164 | 9,9 | 0,06 
nur 
Stengel, 3 Monate verd. . . 263 | 0,00| NH, 
5 N in % Total-N N in % lösl. N 
“ rives] Lö. NH, | Amid | Rest | NH; | Amid | Rest 
Spreiten, norm.| 1,30 | 95,3 4,7 0,6 | 0,8 3,3 12,0 | 17,7 | 70,3 
» 12T.v. 91,5 8,5 1,8 1,8 4,9 20,0 | 20,0 | 60,0 
6.W.v. 83,2 | 16,8 | 10,3 0,6 5,9 61,0 3,7 | 35,3 























Der Total-N-Gehalt der verschieden lange verdunkelten Spreiten 
schwankt nur unbedeutend. Der mit fortschreitender Verdunkelung sich 
steigernde Eiweißabbau bedingt natürlich eine entsprechende Zunahme 
des löslichen N und damit auch ein Ansteigen der NH,- und Amid- 
fraktionen, die uns hier naturgemäß besonders interessieren, weshalb 
in einigen späteren Analysen auch nur diese beiden Fraktionen be- 
stimmt wurden. 

In den normalen Spreiten finden sich entsprechend dem geringen Ge- 
halt an löslichem N nur niedrige NH;- und Amidwerte. Nach 12tägiger 
Verdunkelung zunächst noch schwacher Eiweißabbau, nach 6 Wochen 
aber hat ein sehr energischer Eiweißabbau stattgefunden, sodaß jetzt 
17% des Total-N in löslicher Form vorliegen ; der weitaus größte Teil da- 
von entfällt auf NH,, während Amid stark zurücktritt, sodaß ein stark 
zum Ammonsalz verschobenes Gleichgewicht resultiert, das diese Be- 
gonia Credneri ganz in Übereinstimmung mit dem niedrigen px von 
1,30 als typische ,,Ammonpflanze“ charakterisiert. Der Stengel zeigt das 
gleiche Verhalten und bestätigt nur das eben Gesagte. 


Begonia semperflorens. 
Diese Pflanze hatten bereits RUHLAND u. WETZEL als ,,Ammon- 
pflanze‘‘ charakterisiert, was meine Versuche bestätigen. 
Als Versuchsobjekte wurden Sämlinge aus dem Freiland verwendet, die ab- 
geschnitten und in Wasser gestellt unter den üblichen Bedingungen verdunkelt 
wurden; die Durchschnittstemperatur war bei allen Versuchen 20— 22°C. Auch 


das verdunkelte Material war noch frischgrün und ungeschädigt; es war keine 
Spur einer Vergilbung festzustellen. 
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In dem Maße, wie sich eine NH,-Entgiftung nötig macht, tritt NH,, 
natürlich in Form eines NH,-Salzes auf, das in allen Fällen überwiegt 
(Tabelle 21). Es zeigt sich aber auch, daß selbst eine ganz typische ,,Am- 


Tabelle 21. Begonia semperflorens. 



































mg N in 1000 g Zunahme Amid 
Pu Frischgewicht in % NH; 
NH, | Amid | NH; | Amid 
{ a Se ane Se Sar a 1,46 941 3,9 0,4 
Spreiten { 31/, Tage verd. . . . . 87,6] 14,4] 88 12 | 0,16 
| 9 Tage verd. . . . . . ' 406,0] 23,0] 95 5 | 0,05 
À U U MEET 1,51 | 31,0) 20,3 0,64 
u sq 3%, Tag verd.. . . . 167 |130 | 56 | 44 | 0,78 
| 9 Tage verd. . . . . 324 99,5] 79 21 | 0,31 


monpflanze‘‘, wie es B. semperflorens zweifellos ist, zeitweise wenigstens 
größere Amidmengen mit enthalten kann. Es dürfte sich dabei zum Teil 
um primär bei der Eiweißhydrolyse entstandenes Amid handeln; doch 
scheint auch in einer ,,Ammonpflanze“‘, wahrscheinlich in weniger sauren 
Geweben, eine Amidsynthese nicht völlig unmöglich zu sein, sodaß 
neben großen Mengen von NH,-Salzen, als der für diese Pflanzen ganz 
zweifellos typischen N-Speicherform, auch gewisse Amidmengen auf- 
treten können, die aber in diesen sauren Pflanzen in der Folge rasch wie- 
der desamidiert zu werden scheinen. 


Oxalis Ortgiesii. 

Zur Untersuchung kamen jeweils 20 ganze Blätter. Bereits nach 5tägiger 
Verdunkelung vergilbten teilweise die Spreiten, weshalb der Versuch abgebrochen 
werden mußte. 

Tabelle 22. Ozalis Ortgiesii. 




















à mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
" [Totaı | Eiweis | Los | NH, | Amid | “4s 
Spreiten + Stiele, normal . . 1,40 | 1740 | 1600 | 140 6,3 | 48,6 4,7 
» 5 Tage verd. . . . 1323 | 883 | 440 | 86,1 | 50 | 0,58 
N in % Total-N N in % lösl. N 


Pu 





Eiweiß | Lösl. NH; Amid Rest NB; Amid Rest 


Spr.+ St.norm. | 1,40 | 92,0 8,0 | 04 2,8 4,8 4,5 | 35,0 | 60,5 
u STE 67,0 | 33 6,5 3,8 22,7 | 19,6 | 11,4 | 69,0 
































Wie schon aus dem äuBeren Bild zu schlieBen war, hatte in dieser 
kurzen Zeit bereits ein ganz erheblicher EiweiBabbau stattgefunden. 
Außerordentlich stark hat der Rest-N zugenommen, was für ein starkes 
Überwiegen hydrolytischer Prozesse in diesen ersten Tagen spricht, wäh- 
rend die oxydativen erst später einsetzen; daß sie hier bereits begonnen 
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haben, geht aus dem NH;-Anstieg von 0,36 auf 6,5% hervor; Amid bleibt 
dagegen wieder stark zuriick. 
Oxalis Deppei. 
Diese Pflanze wurde eingetopft verdunkelt; nach 13 Tagen waren die Spreiten 
teils noch frischgriin, teils auch schon vergilbt; alles aber war noch voll turgeszent. 


Tabelle 23. Ozalis Deppei. 
































mg N in 10008 Zunahme 

Frischgewicht in % Amid 
Pu NH, 

NH, | Amid| NH, | Amid 
nur 
Pate an. hid... Sf 1,53 5,4; 0,00 NH, 
_ 13 Tage verd. .... . 283,0/138 | 67 | 33 | 0,49 
R normal . . . . . see 1,21 10,4} 1,4 0,13 
PRE Tenn worl... : : . 296,0! 55,0 | 84 | 16 | 0,18 


Der NH;- und Amidgehalt der normalen Pflanze ist minimal; nach 
13tagiger Verdunkelung findet aber ein starkes Ansteigen statt, wobei 
NH, weitaus am meisten zunimmt (Tabelle 23). 


Medinilla magnifica. 
Die 7 Tage verdunkelten Spreiten waren noch ganz frisch und griin 
(Tabelle 24). Das sehr starke Uberwiegen des Ammoniaks stempelt auch 


Tabelle 24. Medinilla magnifica. 





























mg N in 1000 g Zunahme : 
Du Frischgewicht in % Amid 
NH, 
NH; Amid NH; Amid 
nur 
Spreiten ii  - ,. .”. . 1,92 | 190 | 0,00 NH, 
Preiien | 7 Tage verd.. . . . . . . 236 |31,3 | 60 | 40 | 0,13 


sie zur „Ammonpflanze‘‘, wie auch bereits aus Tabelle 13 zu schließen 
war. 
Clusia flava. 


Es wurde hier ein beblätterter Zweig verdunkelt. Die sehr dicken Spreiten 
dieser Pflanze wiesen selbst nach 6wöchentlicher Verdunkelung keinerlei Schädi- 


gungen auf. 

Der Eiweißabbau ist auch während dieser langen Verdunkelung nicht 
besonders stark gewesen. Der in den normalen Spreiten minimale NH;- 
Wert steigt bis 93,8 an; die Amidzunahme in der gleichen Zeit ist be- 
deutend geringer. Die hier vorliegenden Mengen sind nicht besonders 
groß, sie lassen aber trotzdem deutlich die Richtung erkennen 
(Tabelle 25). 
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Tabelle 25. Clusia flava. 














L mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
. Amid_ 
" Protal JEiweis | Lôsl. | NH, | Amid | “4s 
Spreiten, normal... . . . 2,71 12116,2! 2040 76,2 6,4 | 13,3 | 2,1 
ö 12 Tage verd. . . 2168,2 2030 | 138 22 21,5 | 0,98 
= 6 Wochen verd. . 2225 | 1930 | 295 93,8 | 33,8 | 0,37 
N in % Total-N N in % lösl. N 


Pu 





Eiweiß | Lösl. NH; | Amid | Rest NH; | Amid Rest 





Spreiten, norm. | 2,71 | 96,4 | 3,61 0,3 0,6 | 2,7 8,4 | 17,4 | 74,2 





























= 122% 93,6 6,4 | 1,02 | 1,0 | 4,38 | 16,0 | 15,6 | 68,4 
À © 7 87,0 | 13,0 | 4,1 15 | 7,4 | 31,6 | 11,4 | 57,0 
Clivia. 


Es wurde jedesmal ein Blatt analysiert, das auch nach 40tägiger Verdunke- 
lung noch voll turgeszent war und nur an der Spitze eine leichte Vergilbung 
zeigte (Tabelle 26). 

Tabelle 26. Clivia. 











* mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 

" Total | Eiweis | Lüel. [ NH, | Amia | “4s 

1 Blatt | model, !; :°6 3 4,96 |1244,8} 1140 | 104,8 | 6,99 | 18,3 2,6 
| 40 Tage verd. . . . 1075 | 910 | 165 | 8,92 | 482 | 5,2 




















N in % Total-N N in % lösl. N 
Eiweiß | Lösl. NH; Amid | Rest | NH; Amid | Rest 


normal . | 4,96 | 91,5 | 85] 0,6 | 1,5 | 6,4 | 6,6 | 17,4 | 76,0 
40T.verd. 85,0 | 15,0] 0,9 | 4,5 | 96 | 5,4 | 29,1 | 65,5 


Pu 








1 Blatt 
































Der EiweiBabbau war trotz der langen Verdunkelung wieder nur ge- 
ring, was zum Teil mit daran liegen diirfte, daB dieser Versuch im De- 
zember gemacht wurde und die Umsetzungen in der Pflanze im Winter 
träger verlaufen; es sind deshalb auch die Werte für NH, und Amid 
entsprechend klein; während sich aber NH; praktisch fast garnicht ver- 
mehrt hat, ist Amid von 1,47 auf 4,5% gestiegen. Wegen der kleinen 
absoluten Mengen kann dieser Versuch aber nicht viel aussagen. 


Tradescantia lanceolata. 


Es wurden je 70 Spreiten verdunkelt; der Versuch lief wieder im 
Dezember. Wenn die Zunahme des lôslichen N auch nur gering ist, so ist 
doch ein sehr viel stärkeres Anwachsen des Amids gegenüber dem Am- 
moniak deutlich zu erkennen (Tabelle 27). NH; bleibt praktisch unver- 
ändert, denn die minimale Steigerung liegt fast innerhalb der Fehler- 
grenzen. 
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Tabelle 27. Tradescantia lanceolata. 
































mg N in 1000g Zunahme 
Pu Frischgewicht in % ae 
WH, | Amid | NH, | Amid 4 
normal . . . . . . . . 4,90 | 8,8 | 25,6 2,95 
F 12 Tage verd. ..... 12,7 | 82,5 6 94 | 6,5 
Pastinaca sativa. 


Der Versuch lief im Sommer. Die verdunkelten Spreiten waren leicht vergilbt, 
sonst aber unversehrt; auch die Stiele waren noch voll turgeszent. Ich will hier 
bemerken, daB bei allen Versuchen, wo mit abgeschnittenen, in Wasser gestellten 
Blättern gearbeitet wurde, die Stiele täglich um wenige Millimeter unter Wasser 
gekürzt wurden, um eine etwaige Verstopfung der Gefäße zu vermeiden; ebenso 
wurde das Wasser täglich erneuert. 


Die erhaltenen Resultate bedürfen kaum einer Diskussion (Tab. 28). 
NH, hat sich kaum verändert; dagegen hat Amid ganz erheblich zuge- 
Tabelle 28. Pastinaca sativa. 














mg N in 1000 g Zunahme 
pu | Frischgewicht in % Ams 
NH, | Amid | NH; | Amid : 
Spreiten deal. 0-6-6 ow oes 5,68 8,5 | 73,5 8,6 
pre 7 Tage verd. . . . . . . 58,5 |975 | 5 |95 | 168 
à normal. . . . . . . . . 5,00 | 9,0 | 29,2 3,2 
| 4 Toni ven... : 13,8 [861 | 0,5 | 99,5 | 200,0 




















nommen, es macht 99,5% der Gesamtzunahme aus. In den Spreiten lie- 
gen die Verhältnisse ebenso, denn 58,5 mg NH, besagen nichts gegeniiber 
975 mg Amid-N; kein Zweifel also, daB wir es hier mit einer ,,Amid- 
pflanze“ in reinster Form zu tun haben, was nach der geringen aktuellen 
Azidität dieser Pflanze durchaus zu erwarten war. Wenn in der zweifellos 
auch zu den ,,Amidpflanzen“ gehörigen eben besprochenen Tradescantia 
(px —4,90) und Clivia (px =-4,96) Amid noch nicht so stark ange- 
reichert ist, dann liegt das natiirlich lediglich daran, daB der EiweiB- 
abbau dort ungleich geringer war und deshalb zu entgiftende NH;- 
Mengen in gréBerem AusmaB noch garnicht vorhanden waren. 


Lupinus albus. 

Es wurden in Land gezogene Keimlinge 8 Tage, 12 Tage und 9 Wochen 
lang verdunkelt. Der schon in normalen Keimlingen sehr hohe Amid- 
wert (Tabelle 7 und 15) steigt bei Verdunkelung noch ganz erheblich 
weiter an, sodaß z. B. in den 9 Wochen lang bei etwa 18° verdunkelten 
Hypokotylen 70% des Total-N als Amid-N vorliegen. Auch in den Kotyle- 
donen ist der Amidgehalt ganz außergewöhnlich hoch. NH, tritt völlig 
zurück und fehlt teilweise sogar ganz. Die in den 9 Wochen verdunkelten 
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Tabelle 29a. Lupinus albus. 















































mg N in 1000 g Frischgewicht Amid 
PR [Total TEiweis] ie. | NH, | Amid| NE 
Kotyle- | 8 Tage verd.|etwa 4,5] 9800 | 5100 | 4700 | 0,00| 2620 | nur Amid 
En |. Br Ped 6530 | 2830 | 3700 0,00} 1900 | ,, ie 
| 9 Wochen „ 5872 | 1462 | 4410 |140 2730 19,6 
Li [ 8 Tage verd.jetwa 5,6] 4070 | 620 | 3450 | 0,00 | 2640 | nur Amid 
r se à 12 „ i 4454 | 504 | 3950 | 0,00| 3040] ,, „ 
vl | 9 Wochen ‘ 5034 | 484 | 4550 /115,0 | 3528 | 30,5 
N in % Total-N N in % lösl. N 
Pu [Give] Lôs | NH, TAmia] Rest | NH, | Amid | Rest 
| 8T. verd.|etwa 4,5} 52,0 | 48,0 | 0,00! 26,7 | 21,3 | 0,00 56,0 | 44,0 
Kot.{12T. „ 43,5 | 56,5 | 0,00! 29,0 | 27,5 | 0,00 51,2 | 48,8 
| 9Wo. ,, 24,8 | 75,2 | 2,4 | 46,5 | 26,3 | 3,2 62,0 | 34,8 
8T. verd.| etwa 5,6} 15,3 | 84,7 | 0,00] 65,0 | 19,7 | 0,00 | 76,3 | 23,7 
Hyp.! 12T. verd. 11,4 |88,6 | 0,00! 68,0 | 20,6 | 0,00 | 77,0 | 23,0 
9Wo. „ 9,6 | 90,4 | 2,28] 70,0 | 18,12] 2,5 77,5 | 20,0 





























Keimlingen auftretenden NH,-Mengen genügen bereits, um den an sich 
nur schwach sauren Zellsaft neutral bis schwach alkalisch zu machen, was 
zum baldigen Absterben führt. Die Hypokotyle waren denn auch bereits 
stark infiltriert und zeigten auch sonst schwere Schädigungen. 


Phaseolus multiflorus. 


Gewöhnlich weist diese Pflanze weit höhere Amidwerte in ihren nor- 
malen Stielen und Spreiten auf als die hier gefundenen (vgl. Tabelle 7 
und 15). Eine Verdunkelung führte aber auch hier zur Anhäufung der 


Tabelle 29b. Phaseolus multiflorus. 
































mg N in 1000 g Zunahme 

Frischgewicht in % Amid 
Pu NH, 

NH; Amid | NH; Amid 
Spreiten | Er 6,59 | 26 | 101 3,9 
“premen | 13 Tage verd.. . . . . 124 (2500 | 3 | 97 | 20,0 
4 TS PR XY 5,62 | 17,8| 93,0 5,2 
Patti) tn” : : à 56,0|1984 | 2 | 98 | 35,0 





typischen N-Speicherform, als die sehr eindeutig und in Ubereinstim- 
mung mit der geringen aktuellen Azidität das Amid bestimmt wurde; 
Ammoniak tritt dagegen sehr stark zuriick. 

Es wurden in den bisher angeführten Dunkelversuchen immer nur 
einzelne Vertreter aus den verschiedensten Familien untersucht; es 
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wurde nur Wert darauf gelegt, möglichst große pu-Amplituden zu er- 
fassen, da unter dieser Voraussetzung auch deutliche Unterschiede im 
Gleichgewicht zwischen NH, und Amid zu erwarten waren, falls eine 
kausale Verknüpfung mit der H'-Konzentration vorliegt, was diese Re- 
sultate in jeder Hinsicht bestätigen. Bei so verschiedenen Familien 
spielen selbstverständlich konstitutionelle Besonderheiten eine große 
Rolle mit; aber gerade deshalb sprechen diese Analysen ganz besonders 
für den weitgehenden Einfluß der aktuellen Azidität auf die Art der 
NH, -Entgiftung. 

Es seien hier noch einige analoge Ergebnisse angefiihrt, die an ver- 
schieden sauren Arten einer Familie gewonnen wurden. 


Geraniaceae 
Pelargonium peltatum. 
Schon die normalen Spreiten weisen einen ziemlich hohen NH,-Wert 


auf, dem gegenüber Amid sehr stark zurücktritt (Tabelle 30 a). Nach 
einer 9tagigen Dunkelperiode ist NH,, natürlich als Ammonsalz, weiter 


Tabelle 30a. Pelargonium peltatum. 
mg N in 1000 g Zunahme 





























Frischgewicht in % Amid 
Pu NH; 
NH; Amid NH; Amid 
” 77 : + . | 2,82 | 116 19,8 0,17 
en itis tad. | 86 |276 | 72 | 26 | @33 


ganz enorm angestiegen, auch Amid hat ziemlich zugenommen. Das 
Gleichgewicht zwischen NH, und Amid ist aber sehr deutlich zum NH, 
verschoben, ganz entsprechend der hohen H--Konzentration. Inwieweit 
es sich hier um primär entstandenes Amid handelt, ist nicht zu ent- 
scheiden. Ich werde aber auf diese Frage nochmals zurückkommen. 


Geranium macrorrhizon. 

Die Blätter standen während der Verdunkelung abgeschnitten in Wasser; 
nach 13 Tagen sahen sie noch völlig frischgrün aus, nach 24 Tagen waren sie total 
vergilbt, ohne allerdings irgendwelche Welkungserscheinungen zu zeigen. 

In den normalen Pflanzen sind die NH,- und Amidwerte nur klein 
(Tabelle 30 b). In den normalen Stielen wird ein reiner ‚„Ammontypus“ 
vorgetäuscht. Man sieht daran wieder, wie notwendig es ist, die abso- 
luten Mengen mit zu berücksichtigen. Nach 13 Tagen überwiegt zu- 
nächst Amid. Mir scheint, daß sich das autochthone Gleichgewicht nicht 
immer momentan einstellt; das ist wahrscheinlich verschieden bei den 
einzelnen Pflanzen. Nach 24 Tagen stehen NH, und Amid nahezu im 
Verhältnis 1:1; ob das schon das endgültige Gleichgewicht ist, kann ich 
nicht entscheiden, möchte aber annehmen, daß es sich noch weiter zum 
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Tabelle 30b. Geranium macrorrhizon. 














mg N in 1000 g Zunahme 
p Frischgewicht in % Amid 
u NH 
NH; | Amid | NH; | Amid v 
| demain. ist or 3,62 | 17,6) 21 1,2 
Spreiten | 13 Tage verd.. . . . . 271 | 390 41 59 | 1,4 
| 24 „ wee yee 831 826 51 49 1,0 
0 = masiri 3,69 | 47,4 1,6 0,03 
Blattstiele! 13 Tage verd.. . . . . 84 | 281 12 88 | 3,3 
ZU ow a rer es 334 | 395 44 56 1,2 




















NH, hin verschieben wird. G. macrorrhizon steht also sowohl hinsicht- 


lich des p, als auch des Gleichgewichtes ao zwischen beiden extremen 
Typen. : 
Erodium gruinum. 


Die p„-Werte zwischen Spreite und Stiel zeigen eine bemerkenswerte 
Differenz, was auch im Verhältnis Amid: NH, beider Organe deutlich 
zum Ausdruck kommt. Der Versuch lief nur 4 Tage, da die Spreiten zu 


Tabelle 30c. Erodium gruinum. 






































mg N in 1000 g Zunahme 

Frischgewicht in % Amid 
Pu NH, 

NH Amid NB; Amid 
Zur {él … - | . 417| 21,8| 1,17 0,05 
ill 4 Tage verd. . . . .. 560 | 840 34 | 66 | 1,5 
ae be er 4,83 | 11,9] 119 10,0 
u d'ions 55.4% 79,5|1540 | 5 | 95 19,5 


dieser Zeit bereits zu welken begannen; Stiele waren noch voll turgeszent 
(Tabelle 30 c). Der Amidgehalt der Stiele ist schon bei der normalen 
Pflanze beachtlich und steigt nach der kurzen nur 4tagigen Verdunkelung 
auBerordentlich an; NH; bleibt diesem schroffen Anstieg gegeniiber ganz 
zurück. 

Wie stark verschoben und irreführend das Gleichgewicht beim Fehlen 
der Speicherform werden kann, zeigen die normalen Spreiten. Das Bild 
wird denn nach der Verdunkelung auch wesentlich anders. Neben einem 
sehr hohen und stark überwiegenden Amidwert finden wir auch sehr be- 
trächtliche NH;-Mengen, die diese Spreiten mit ihrer noch relativ be- 
achtlichen aktuellen Azidität (p, — 4,17) wahrscheinlich noch gut 
neutralisieren können. Daß ein Teil des NH, in den Spreiten etwa nur 
deshalb liegen bleibt, weil es an Kohlehydraten für die Amidsynthese 
fehlt, ist nach der kurzen Verdunkelung nicht anzunehmen. 

Planta Bd. 17. 48a 
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Geranium pratense. 
Die p,-Werte der Spreiten und Stiele sind im Vergleich zu früheren 
Analysen (vgl. Tabelle 1 a und b, 8 a) auffallend niedrig. 


Die abgeschnittenen Blatter standen während der Verdunkelung wieder mit 
den Stielen in Wasser; die Spreiten waren nach 9 Tagen nicht mehr voll 


turgeszent. 
Amid 


Das Verhältnis von NE, macht auch diese Pflanze zum ,,Amid- 


typus“, was bereits aus früheren Analysen dieser Pflanze geschlossen 
worden war (siehe Tabelle 1 a und 1 b). 


Tabelle 30d. Geranium pratense. 
mg N in 1000 g Zunahme 
































Frischgewicht in % Amid 
Pu NE 
NH; Amid NH, Amid 
a ee an 4,43 7,3] 15 2,0 
ten | norma : ? ; ; 
Spreiten | 9 Tage verd. . . . . . 124 500 | 4 | 96 | 200 
x normal. . . . . . 4,50 | 17 8,7 0,5 
Blattstiel hi A © 
ee| 9 Tage verd. . . . .. 52 |725 | 5 | 95 | 140 
Geranium phaeum. 


Nach 6tagiger Verdunkelung traten an den Randern der Spreiten gelbe Flek- 
ken auf und nach 9 Tagen waren sie total vergilbt; die Stiele dagegen blieben 
turgeszent (Tabelle 30 e). 


Tabelle 30e. Geranium phaeum. 





























mg N in 1000 g Zunahme 
Frischgewicht in % Amid 
Pu NH; 
NH; Amid NH, Amid 
| ee eee BR ER 5,62 | 17,1| 68 4 
Spreiten 6 Tage verd. . . . . . 68 {1060 5 95 | 15,6 
| ” Gras HR 975 12730 26 74 2,8 
PREFS 5,94 | 13,3) 53,9 2,7 
Blattstiele! 6 Tage verd. . . . . . 19 | 574 1 99 | 29,1 
_ ae ee ee a 48,3 | 941 4 96 19,6 








Spreiten und ebenso Stiele weisen nur eine sehr geringe aktuelle 
Azidität auf, das Gleichgewicht zwischen Amid und NH, ist deshalb 
erwartungsgemäB sehr stark zum Amid verschoben. Das Amid nimmt 
bereits in den ersten 6 Tagen der Verdunkelung ganz auBerordentlich 
zu; die nachsten 3 Tage bringen noch eine weitere erhebliche Steigerung ; 
das läßt auf einen sehr intensiven oxydativen Eiweißabbau schlieBen ; 
es scheint so, als ob nach 9 Tagen auch die Kohlehydrate erschôpft 
waren, sodaß der Ammoniak als solcher liegenbleiben mußte. Oder sollte 
in dieser letzten Periode der oxydative Abbau so rasch vor sich gegangen 
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sein, daß eine Entgiftung nicht Schritt halten konnte mit der intensiven 
Neubildung von NH;, sodaß es liegen blieb? Die Blattstiele charakteri- 
sieren diese Pflanze als ,,Amidtypus‘. 


Polygonaceae. 
Rumex scutatus. 


Es wurden intakte ganze Stöcke dieser Pflanze verdunkelt; nach 61/, Tagen 
waren Spreiten und Stiele vergilbt. 


Die normalen Spreiten und Stiele zeigen die hier üblichen geringen 
NH;- und Amidwerte (siehe Tabelle 2 c). 
Tabelle 3la. Rumex scutatus. 
































mg N in 1000 g Zunahme 
p Frischgewicht in % Amid 
u NH, 
NH; Amid NH; Amid 
Sinstiin mM. +. à à 2,09 | 13,3 our NH, 
P | 61/, Tage verd.. . . 320 | 133 | 70 | 30 | 0,42 
à MR uso à 2,30 | 12 18 1,5 
Blattstiele | 614, Tage verd.. . . 736 | 415 | 65 | 35 | 0,56 





Nach der Verdunkelung ist das Gleichgewicht in beiden Organen 
deutlich zum NH, verschoben; die entstandenen Amidmengen sind aber 
sehr beträchtlich und keinesfalls in ihrer Gesamtheit als Primärprodukt 
bei der Eiweißhydrolyse erklärbar. Man muß vielmehr annehmen, daß 
auch in sehr sauren Pflanzen zuweilen Amide sekundär gebildet werden 
können und zwar in Orten geringerer Azidität sicherlich. 


Rumex crispus. 

In den normalen Spreiten finden sich wieder nur geringe NH;- und 
Amidmengen; im Stiel überwiegt immer stark das NH,-Salz (siehe 
Tabelle 2d); im vorliegenden Fall fehlt Amid überhaupt vollständig 
(Tabelle 31 b). 

Mit der Verdunkelung steigt NH, sehr stark an (63% der Zunahme), 
doch nimmt auch Amid erheblich zu, was durchaus als normal angesehen 
werden muß; denn mit einem p,-Wert von 3,86 ist kein reiner ,,Ammon- 
typus‘“ mehr zu erwarten. Es bleibt jedoch auffällig, daß in der normalen 
Pflanze das Gleichgewicht immer sehr extrem zum NH, verschoben ist, 

Tabelle 31b. Rumex crispus. 



































mg N in 1000 g Zunahme 

Frischgewicht in % Amid 
Pu NH, 

NH; Amid NH; Amid 
FE normal . . . . .. 3,86 | 37 | 11 0,3 
P 7 Tage verd.. . . . 852 | 502 | 63 | 37 | 0,59 

À ae ee 3,79 | 146 nur NH, 

Fil, u; : . 157 | 82 | 12 | 88 | 0,52 
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was sich aber daraus erklärt, daß Rumex crispus eine außerordentlich 
intensive Desamidierungsfähigkeit besitzt. 

Wenn die Abhängigkeit der NH,-Entgiftungsform von der H--Kon- 
zentration an normalen Pflanzen gelegentlich durch sekundäre äußere 
oder innere Faktoren verwischt wurde, so tritt diese Beziehung hier, 
wo die Pflanze gezwungen wird, die Speicherform in großer Menge zu 
bilden, sehr klar und deutlich zutage. 


b) N-Ernährungsversuche. 

Die Tatsache, daß in den reinen ,,Ammonpflanzen‘‘ Amide sehr stark 
zurücktreten, kann zwei verschiedene Ursachen haben. 1. Sie können 
fehlen, weil sie sofort nach ihrer Entstehung desamidiert werden. 2. Es 
kann aber auch in den sehr sauren Geweben eine Amidsynthese auf 
Kosten von NH, unmöglich sein; die jeweils gefundenen Amidmengen 
würden dann als abgespaltene Eiweißbausteine aufzufassen sein, die also 
nicht im Anschluß an eine Desaminierung, sondern als Eiweiß-Hydro- 
lysenprodukte entstehen. 

Die Entscheidung der ersten Möglichkeit läßt sich experimentell 
durch Fütterungsversuche mit Amiden herbeiführen, wenn diese nur 
in genügenden Mengen das Plasma zu passieren vermögen, was durchaus 
der Fall ist. Umgekehrt ließ sich die synthetische Fähigkeit der beiden 
Typen zur Amidbildung aus Ammoniak mittels NH,-Salzfütterung 
prüfen. 

Rein methodisch sei zu diesen Ernährungsversuchen kurz folgendes 
bemerkt: 

Mit Ausnahme der Ammonsulfat- und Calciumnitratfütterungen 
wurden alle Versuche steril durchgeführt. 

Die Büretten und Ausflußröhren für die Entnahme der Nährlösungen 
wurden so angebracht, daß sie gleichzeitig mit der Nährlösung sterilisiert 
werden konnten (siehe ABDERHALDEN). Für die Harnstofflösung machte 
sich eine Kaltsterilisation notwendig, da beim Erhitzen durch Zer- 
setzung von Harnstoff eine ziemliche Menge Ammoniak in die Lösung 
kommt. Es wurde deshalb der trockene Harnstoff in einer vorher sterili- 
sierten Flasche 48 Stunden lang unter Äther gebracht, dieser dann bei 
niedriger Temperatur durch einen Wattebausch abgedampft und 
steriles Wasser kalt zugegeben; auf diese Weise gewinnt man eine sehr 
reine Harnstofflösung. 

Es war dafür gesorgt, daß die Lösungen auch jederzeit steril ent- 
nommen werden konnten; die Ausflußöffnungen waren in eine Vorlage 
eingeschlossen, die als Desinfiziens Alkohol enthielt. 

Es wurde mit abgeschnittenen Blättern experimentiert; der Teil ihrer 
Stiele, der unterhalb des Wattepfropfes der Versuchskölbehen kam, also 
auch der in die Lösung eintauchende, wurde vorher mit 1%igem Brom- 
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wasser (nach KLEIN-KIssER) 5—10 Min. lang sterilisiert. Die Schnitt- 
flächen wurden für diese Zeit sorgfältig mit Paraffin verschlossen und 
der Stiel etwa 2 cm oberhalb der Paraffinkuppe abgeschnitten, nachdem 
das Bromwasser durch steriles Wässern entfernt worden war. Diese Vor- 
behandlung wurde von den Pflanzen gut vertragen. Das Einsetzen der so 
behandelten Blatter in die steril gefüllten Kölbchen wurde in einem Glas- 
kasten vorgenommen, der vorher immer einige Zeit mit Wasserdampf 
ausgedämpft worden war. Die Hände, die mit Alkohol sterilisiert wur- 
den, konnten links und rechts durch zwei kleine Offnungen in den Kasten 
eingefiihrt werden. I 

Unter diesen Vorsichtsmaßregeln gelang es mir, die angesetzten Ver- 
suche auch steril zu beenden. Nur in einem Fall mußte ich eine Infektion 
feststellen, worauf das betreffende Material natürlich verworfen wurde. 

Die Versuche wurden alle am Licht bei 20—22° C durchgeführt. 


Ammonsalzfütterung. 

Bei dieser Versuchsreihe war es mir darum zu tun, die Pflanze mit 
NH; anzureichern; aus einer NH,-Salzlésung scheint in der Hauptsache 
nur das NH, aufgenommen zu werden, wie OVERTON zuerst feststellte. 

Es wurde jedenfalls sehr glatt die angestrebte Verschiebung des 
Gleichgewichtes zwischen Kohlenstoff und Stickstoff nach N hin erreicht, 
auf die die Pflanze bekanntlich mit lebhafter NH;-Entgiftung ant- 
wortet. Es mußten sich also größere Mengen von NH;-Entgiftungs- 
produkten bilden, die in den verschiedenen sauren Pflanzen nicht als 
identisch zu erwarten waren, falls die bisherigen Befunde eine weitere 
Bestätigung erfahren sollten. 


Versuch 32 a. 

Zur Untersuchung kamen je 5 mittlere Blätter, wobei sehr sorgfältig gut ver- 
gleichbares Material ausgesucht wurde. Die Blätter standen mit den Stielen 
4 Tage in einer Lösung, die 0,3% (NH,)sSO, und 0,15% CaSO, enthielt; zum 
Nachsaugen wurden sie weitere 2 Tage in destilliertes Wasser gebracht. 

Nach dieser Fütterung waren die Spreiten von Pastinaca sat. bis auf eine 
geringe bräunliche Verfärbung vom Rande her und einige gelbe Flecken noch 
ziemlich frischgrün. Bei Phaseolus mult. dagegen waren nur noch 2 Spreiten 
relativ frisch, die 3 anderen waren fast verwelkt, natürlich als Folge einer schweren 
NH;-Vergiftung (Tabelle 32 a). Bei den beiden sauersten Vertretern dieser Ver- 
suchsreihe hingegen waren bis auf einige gebräunte Spitzen, besonders an den 
Spreiten von Geranium macr., äußerlich keine Schädigungen weiter festzustellen. 

Die erhaltenen Ausschläge sind sehr deutlich (s. Tabelle 32a). 

Wenn man den von den Blättern aufgenommenen Anteil des 
(NH,).SO,-N gleich 100 setzt und bestimmt, wieviel davon in den glei- 
chen Zeiträumen und unter auch sonst gleichen äußeren Bedingungen 
zu Amid synthetisiert wurde, so ergibt sich für die beiden am wenigsten 
sauren Pflanzen eine Verarbeitung von 58 bzw. 55% des aufgenommenen 

Planta Bd. 17. 48b 
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Tabelle 32a. 
mit Vom aufge- 
normal . nommenen 
rer ts see as [Ren 
NH; | Amid | NH; | Amid | aufgebaut: 
. 1,46 
Begonia semp. 1 bebl. SproB . . . 151 0,22 | 0,00 | 8,80} 1,20] 12% 
Geranium macr. 5 Blatter. . . . u 0,17 | 0,37 | 14,0 | 320| 17% 

F 5,68 ’ 
Pastinaca sat. 5 ,, .... 12, 0,14 | 0,43 | 12,8 |176 | 58% 
5,59 
Phascolus mult.5 4» .... pre 0,21 | 1,03 | 16,2 |20,44 | 55% 

















NH, zu Amid, während bei den zwei sauersten nur 12 bzw. 17% zu Amid 
synthetisiert wurden. Daß in den beiden letzten Fällen (Begonia und 
Geranium) etwa nur deshalb mehr NH, liegenbleibt, weil es an Kohle- 
hydraten fehlte, ist schon deshalb sehr unwahrscheinlich, weil die äuße- 
ren Assimilationsbedingungen bei allen gleich waren; dagegen sprechen 
auch deutlich die Ergebnisse des folgenden Versuches. 


Versuch 32b. 

Die abgeschnittenen Blätter von Begonia hydrocotylifolia standen 1 Tag in 
1%iger (NH,)sSO,-Lösung und darauf noch 5 Tage in Wasser. Die gleichzeitig 
mit Kohlehydraten angereicherten befanden sich außerdem vorher noch 24 Stun- 
den in einer sterilen 3%igen Glukoselösung. Die Vergleichspflanzen wurden 
6 Tage in Wasser gehalten. Das Versuchsmaterial ertrug die N-Ernährung sehr 
gut, sah völlig unversehrt aus und blieb voll turgeszent. 

Der Gehalt der Stiele an NH, hat gewaltig zugenommen, denn der 
aufgenommene Anteil ist fast quantitativ als solcher, ganz sicher in 
Form eines ungiftigen NH,-Salzes liegen geblieben. Auch in den künst- 


Tabelle 32b. Begonia hydrocotylifolia. 


























mg N in 1000 g 
Pu Frischgewicht 

NH; Amid 
Sprei- jo a dé 1,36 31,1 7,1 
ni 1T.1%(NH,),SO,+5T.H,O....... 74,7 21,1 
> | 1T.3% Gluk. + 1T.1%(NH,),SO, + 5T. H,0. 45,7 39,0 
Le pes ee 1,29 244,0 33,2 
Stiele: 1 T. 1%(NH,),S0, +5 T.H,0. ...... 532,0 24,3 
1T.3% Gluk. + 1T.1%(NH,),S0, +5T.H,0. 521,0 15,5 


lich mit Kohlehydraten angereicherten Stielen haben keine Amidsyn- 
thesen stattgefunden. In den Spreiten sind die Ausschläge nur gering, 
auch die absoluten NH;- und Amidwerte sind sehr niedrig. 

Das wesentlich andere Verhalten einer Amidpflanze bei starker NH;- 
Überschwemmung zeigt der nächste Versuch. 
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Versuch 32c. 


Ein beblätterter Lupinenstengel stand 100 Stunden in 1%igem Ammonsulfat. 
Es traten schon frühzeitig schwere Schädigungen ein und in 4 Tagen waren die 
Spreiten völlig gewelkt; der Stengel war ebenfalls schwer geschädigt, sein Zellsaft 
reagierte alkalisch; es lag also eine tödliche NH,-Vergiftung vor, was bei der ge- 
ringen aktuellen Azidität dieser Pflanze und den enormen NH,-Mengen natürlich 
nicht verwunderlich ist. 

Wenn bei dieser Amidpflanze im Vergleich zum aufgenommenen NH, 
die Amidzunahme nur gering ist, so liegt das sicher daran, daß bei der 
rapiden NH;-Anreicherung und einer damit sehr rasch gesteigerten NH;- 


Tabelle 320. Lupinus albus. 























mg N in 1000 8 
Pu Frischgewicht 
NH; Amid 
Stiele (normal. 6 . + . » es © 5,6 7,3 410 
| 100 Stunden 1°/, (NH,),SO, | etwa 7,0 | 1640 578 |vergiftet! 


Tension das Plasma schon zeitig geschädigt wurde, und daB damit jede 
synthetische Fahigkeit erlosch. 

Die Ergebnisse der Ammonsalzfiitterungen entsprechen den Erwar- 
tungen. Die intakte ,,Amidpflanze“ antwortet auf NH;-Zufuhr mit einer 
energischen Amidsynthese, um auf diese Weise eine abnormal hohe NH;- 
Tension herabzumindern, während das der „Ammonpflanze‘‘ durch 
Neutralisation mittels der in diesen Pflanzen immer reichlich vor- 
handenen Säuren bzw. sauren Salze gelingt. 


Calciumnitratfütterung. 

Nitrat-N ist für beide Typen eine unspezifische N-Speicherform. Er 
scheint nur in einer begrenzten Gruppe, den ,,nitratspeichernden Pflan- 
zen‘, in größeren Mengen liegenzubleiben, während er in allen anderen 
Pflanzen in eine für sie spezifische N-Speicherform übergeführt zu werden 
scheint. Eine im Verhältnis zum C zu starke N-Aufnahme in Form des 
Nitrats läßt deshalb auch hier größere Mengen der spezifischen N- 
Speicherprodukte erwarten, wobei wir annehmen dürfen, daß auch dieser 
oxydisch gebundene N über NH; transformiert wird. 





Versuch 33a. 


Abgeschnittene Blätter von Begonia hydrocotylifolia standen 24 Stunden in 
1%iger Ca(NO,)s-Lösung und darauf noch 5 Tage in Wasser; je eine Portion war 
außerdem vorher mit Glukose (3%) angereichert worden. Das Aussehen der ohne 
Glukose ernährten Blätter blieb frisch, während die Glukosekulturen teilweise 
stark gewelkte Spreiten aufwiesen, was auf die in diesem Fall zu hohe Glukosekon- 
zentration zurückzuführen sein dürfte, die ungünstig die Wasserversorgung dieser 
Spreiten beeinflußte. Ich machte diese Beobachtung bei 3%iger Glukosefütterung 
wiederholt. 
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Wie Tabelle 33 a zeigt, ist der N-Zuwachs in den Spreiten nicht groß; 
er bleibt als NH, liegen, Amid verändert sich nur minimal. Analoge, aber 
sehr viel deutlichere Ausschläge ergeben die Analysen der Stiele. NH, 
hat eine ganz bedeutende Zunahme erfahren; sie ging sicherlich auf 
Kosten von reduziertem Nitrat vor sich. Eine Amidsynthese unterbleibt 
auch hier wieder, da das NH; als Ammonsalz entgiftet worden ist; die 
angetroffenen Amidwerte sind deshalb nur sehr niedrig. 

Wesentlich anders reagiert dagegen eine Amidpflanze auf Nitrat- 
fiitterung, wie der folgende Versuch zeigen mag. 

Tabelle 33a. Begonia hydrocotylifolia. 




















mg N in 1000g 
Pu Frischgewicht 
NH; Amid 
Sprei- eran. 6 ied in dcr chaise due 1,36 12,9 3,97 
cain [esac +1T.1°/,Ca(NO,), | +5 Tage 69,0 0,00 
1 „ 1°, Ca(NO,), | Wasser 77,0 18,0 
eme ani ve: ur Su di à 1,29 168,5 9,7 
Stiele ! Glukose + 1°/, Ca (NO,), +5 Tage Wasser. . 300,0 30,3 
Ca (NO,), 10/,+5 Tage Wasser . . . . . . 244,0 20,3 





Versuch 33 b. 


Zur Analysierung gelangten Primärblätter von Phaseolus multiflorus, die ge- 
nau so wie im vorigen Versuch ernährt worden waren. Auch hier zeigten die 
Glukosekulturen wieder teilweise gewelkte Spreiten, während die ohne Glukose- 
fütterung völlig frisch und turgeszent blieben. 


Tabelle 33b. Phaseolus multiflorus. 




















mg N in 1000 g 

Pur Frischgewicht 
NH; Amid 
Sprei a ia este 5,59 12,8 848 
ra 1 Tag3% Gluk.+1T.1% Ca(NO,),) +5 Tage 98,0 | 1740 
ae Or oa Wasser 184,0 950 
eee Se se ee er ee BEIDE Ne 5,62 5,92 1110 
Stiele | 1 Tag 3% Gluk. + 1T.1% Ca(NO,),) +5 Tage 12,8 1310 
Is BROCCO). 6c bie se Wasser 59,3 1240 





In den Spreiten fallt zunächst die gewaltige Amidzunahme bei gleich- 
zeitiger Glukosezufuhr auf, die zum größten Teil sicher auf Kosten von 
reduziertem Nitrat stattfand; es muB dieser Amidsynthese deshalb eine 
sehr energische Nitratreduktion vorausgegangen sein. Die Tatsache, daB 
ein erhöhter Kohlehydratspiegel das Reduktionsvermögen erheblich 
steigert, steht mit der viel intensiveren Amidsynthese bei Glukose- 
fütterung in bestem Einklang; denn als Reduktionsprodukt resultiert 








in ibrer Abhängigkeit von der Wasserstoffi K tration des Zellsaftes. 741 





Ammoniak, das bei vermehrter Bildung auch eine entsprechend ge- 
steigerte Entgiftung durch Amidbildung erfährt, vorausgesetzt natürlich, 
daB genügend N-freies Material für die notwendigen C-Skelette vorhan- 
den ist. Der relativ hohe NH;-Gehalt der Spreiten ohne Glukose 
scheint fiir Kohlehydratmangel zu sprechen. In den Stielen ergeben sich 
ganz analoge Verhältnisse. Die besonders starke Amidsynthese bei 
gleichzeitiger Glukosezufuhr spricht auch hier fiir ein bevorzugtes Re- 
duktionsvermögen. 

Die Ergebnisse dieser Versuchsreihe sind also analog denen bei 
direkter NH,-Ernährung; das durch Nitratreduktion entstandene NH, 
wird in den beiden sehr verschieden sauren Pflanzen in der gewohnten 
Weise entgiftet. 

Asparaginfütterung. 

Sehr wichtig erschien mir weiter die Frage, wie sich zwei in ihrer 
aktuellen Azidität sehr verschiedene Pflanzen künstlich gefüttertem 
Asparagin gegenüber verhalten, wenn sie die aufgenommenen Mengen 
nicht oder nur teilweise für eine Eiweißsynthese verbrauchen können. 
Wenn man bedenkt, daß Asparagin in den ,,Amidpflanzen“ eine spezi- 
fische N-Speicherform darstellt, so ist von vornherein zu erwarten, daß es 
in diesen als solches auch in beliebigen Mengen liegen bleibt, was meine 
Versuche bestätigen. 

Versuch 34a. 
Primärblätter von Phaseolus multiflorus wurden steril mit 0,5%iger Aspara- 


ginlösung ernährt. Die Blätter entwickelten sich dabei ganz ausgezeichnet. Ein- 
zelheiten über Ernährungsdauer usw. sind aus Tabelle 34 a ersichtlich. 


Tabelle 34a. Phaseolus multiflorus. 






































mg N in 1000 g Vv. aufge- 
Frischgewicht | nomm. 
Pu Amid 
NH; | Amid |pocpaut 
Pe Se TRUC ar esa 5,62] 12,8 | 848,0 
Spreiten{ 1 Tag 0,5°/, Asp.+5TageH,O ...... 78,7 11460 | 9,5°/, 
1 Tag 3°/, Gluk. + 1 Tag 0,5°/, Asp. + 1 T. H,0 50,9 [1400 | 6,4°/, 
Blatt- BORN mr nn. di ane DE tan Ho 5,60} 5,92/1110 
stiele 1 Tag 0,5°/, Asp. + 5 Tage H,O . . . . . . 12,9 |1820 1% 
1 Tag 3°/, Gluk. + 1 Tag 0,5°/, Asp. + 1 T. H,O 2,241570 | 0 °/, 
——e Oe ee or ee i We 5,60] 26,5 | 983 
prea | 3 Tage 0,5°/, Asp. +1,5%/, Glukose. . . . . 42,5 |3760 | 0,5°,, 
DR SR Be ee, Wie her are ON 5,58] 36,1 |1740 
stiele |3 Tage 0,5°/, Asp.+1,5°/, Glukose. . . . . 41,0 (3260 | 0,3, 


Während der verschieden langen Versuchsdauer sind zum Teil ganz 
gewaltige Amidmengen aufgenommen worden; dabei ist der Teil, der 
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während des Versuches eventuell zu Eiweißsynthesen verbraucht wurde, 
nicht berücksichtigt. Ein Vergleich mit den NH,-Werten zeigt, daß so 
gut wie kein Amidabbau stattgefunden hat, sondern daß es fast quanti- 
tativ liegen geblieben ist. Die NH,-Werte sind minimal, und auch bei den 
relativ hoch erscheinenden Prozentzahlen von 9,5 und 6,4% handelt es 
sich nur um sehr kleine absolute Mengen, besonders im Hinblick auf die 
enormen Amidwerte. 

Ein analoger Versuch wurde mit einer typischen ,,Ammonpflanze“ 
angesetzt. 

Versuch 34b. 

Die aufgenommenen Amidmengen sind hier geringer, was sicher mit 
einer schwächeren Transpiration der dickblättrigen Begonia hydro- 
cotylifolia zusammenhängt (Tabelle 34 b). 


Tabelle 34b. Begonia hydrocotylifolia. 























mg N in 1000 g| Vom aufgenom- 
Frischgewicht | menen Amid 
Pu sind zu NH; 
NH; Amid abgebaut 
Mes, ok CI ST se eS 1,36 | 12,9! 3,97 
Spreiten! 1 Tag 0,5°/, Asp. +5 Tage H,O. . . 88,0} 17,2 85°/, 
1 T. 3°/, Gluk. +1 T. Asp. +5 T. H,O 124,0| 31,6 81°), 
Blatt- (normal. ............ 1,29 1168,5| 9,7 
stiele ! 1 Tag 0,5°/, Asp. +5 Tage H,O. . . 475,0 [123,0 73%, 
+ Achse | 1 T. 3°/, Gluk. + 1 T. Asp. +5 T. H,O 370,0 | 77,9 75°, 








Der Unterschied gegenüber der eben besprochenen ‚‚Amidpflanze‘“ ist 
sehr deutlich. Während dort das nicht für Eiweißsynthesen gebrauchte 
Amid als N-Reserve liegen bleibt, werden in dieser „Ammonpflanze“ 
73 und 75% davon abgebaut zu NH, und als Ammonsalz, der spezifischen 
N-Speicherform dieser Pflanzen, entgiftet. Die Befunde bei den Spreiten 
sind analog. Ich möchte hier schon darauf hinweisen, daß dieser Amid- 
abbau auch trotz reichlich vorhandener Kohlehydrate erfolgt. 

Es folgt ein analoger Versuch mit Begonia semperflorens. 


Versuch 34c. 

Ernährungsdauer usw. sind aus Tabelle 34 c ersichtlich. Die analy- 
sierten Pflanzen wiesen keinerlei Schädigungen auf. 

Auch hier tritt als Folge einer Asparaginfütterung NH;-Anreicherung 
ein. Die Prozentzahlen lassen sich jedoch nicht ohne weiteres mit denen 
in Tabelle 34 b vergleichen, da diese auf die aufgenommenen Mengen be- 
zogen sind, diese aber in beiden Versuchen wegen der sehr verschieden 
langen Ernährungsdauer verschieden groß waren. 
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Tabelle 34c. Begonia semperflorens. 





























mg N in 1000 g| Vom aufgenom- 
pu | Frischgewieht pe 
NH; Amid abgebaut 
peeks.) cdo st HG. ea Te 1,40 | 11,2; 28,1 
Spreiten) 3 Tage 0,5%, Asp... ...... 599,0 |1390 30°/, 
| 3 Tage 0,5°/, Asp. + 1,5°/, Glukose . 204,0| 407 34°/, 
ee nome re 1,52 | 78,0| 52,0 
- SEE ERBE: . 210.0 00 452,0) 844,0 320}, 
Achse | 3 Tage 0,5°/, Asp. + 1,5°/, Glukose . 167,0| 736,0 12°/, 
Slot (math. cic à “La x he sl. 1,52 | 15,0} 56,0 
Achse (55 Std. 1°/, Asp.+24Std.H,O . . 356,0 | 510,0 43°), 


Versuch 34d. 

In gleicher Weise wurden die Blätter von Oxalis Deppei ernährt. Ihr 
Aussehen war nach 52stündiger Asparaginfütterung noch ganz frisch- 
grün, trotz der zu dieser Zeit bereits ganz gewaltigen NH;-Mengen, die 
natürlich als NH,-Salze vorliegen. Die nächsten beiden Tage, während 
der sie dunkel standen, bringt eine weitere NH,-Anhäufung (Tab. 34 d). 


Tabelle 34d. Ozalis Deppei. 

















mg N in 1000 8 |yom aufgenom- 
Pu Frischgewicht | menen Amid zu 
NH; Amid | NH; abgebaut 
DOE. dm EN 1,29 13,7} 50 
Blätter?! 52 Std. 0,5°/, Asparagin. . . . . . 855 | 2230 27°/, 
52 Std. 0,5°/, Asp. +48 Std. Wasser. 1120 | 1500 43°/, 








Versuch 34e. 

Dieser zusammenfassende Versuch sollte eine Bestätigung der vorher- 
gehenden dieser Versuchsreihe sein und sollte auch weiter über das Des- 
amidierungsvermégen mittel saurer Blatter Auskunft geben. 

Es wurde eine Pflanzenreihe mit abgestuften p,-Werten 2 Tage steril mit 
0,3%iger Asparaginlésung ernährt und darauf 4 Tage in Wasser gehalten. Es 
wurden nur junge bis mittlere kraftige Blatter untersucht, die auch am Ende des 
Versuches in allen Fallen noch unversehrt waren (Tabelle 34 e). 

Aus der rückständigen Versuchslésung wurde der von den Blattern aufge- 
nommene Anteil bestimmt, und die Prozentzahlen geben an, wieviel davon in 
gleichen Zeitraumen als Ammonsalz in den Blattern erscheint. 

Die beiden am wenigsten sauren Vertreter, typische ,, Amidpflanzen‘, 
lassen das aufgenommene Amid, wie zu erwarten, fast quantitativ liegen. 
Die relativ sauersten Blätter dagegen zeigen den intensivsten Amid- 
abbau; auffallend ist dabei die besonders starke Desamidierungsfähigkeit 
von Rumex crispus, die bereits aus früheren Versuchen (siehe Tabelle 2 b 
und 2d) als Besonderheit dieser Pflanze vermutet wurde, was hier ex- 
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Tabelle 34e. 

2 Tage 03% Asparagis, darauf 4 Tage |, | Normal mit Aaperagta [vom emo 

— NH, | Amid | NH, | Amia jwurdenabgebaut 
Beg. semp. 1 bebl. Sproß . .{ um 0,22 | 0,00| 2,49] 402| 36 », 
Rumex crisp. dof on 1,85 | 0,00 |13,0 [10,0 | 52 +, 
Geranium macr.5 » .. | a 0,17 | 0,37] 2,57|1386| 15 9, 
Pastinaca sat. 5 , .. | 2 0,14 | 0,43 | 0,69|21,02] 2,0, 
Phaseolus mult.5 „ .. | > pa 0,21 | 1,03 | 0,28/19,44| 0,5), 




















perimentell bestätigt wird. Geranium macrorrhizon ist als „Mischtypus‘ 
deutlich von beiden extremen Typen auch hinsichtlich der Intensitat 
des Amidabbauvermögens unterschieden. 

Zusammenfassend haben also diese Versuche sehr deutliche Unter- 
schiede verschieden saurer Pflanzen künstlich gefüttertem Asparagin 
gegenüber ergeben. Während es in ,,Amidpflanzen“ als spezifische 
Speicherform liegen bleibt, soweit es nicht zu Eiweißsynthesen Ver- 
wendung finden kann, wird es in „Säurepflanzen‘‘ energisch zu NH, ab- 
gebaut, das natürlich als Ammonsalz deponiert ist; mit erhöhter H--Kon- 
zentration scheint auch eine gesteigerte Abbauintensität verbunden zu 
sein. 

Das Beispiel von Rumex crispus zeigt aber, daß die H--Konzentration 
nicht der einzige die Geschwindigkeit des Amidabbaues bestimmende 
Faktor ist, daß vielmehr konstitutionelle Eigentümlichkeiten, wie be- 
sonderer Fermentreichtum usw. dabei auch eine Rolle spielen. 


Harnstoffütterung. 

Physiologisch zwischen einem NH,-Salz und dem Asparagin steht 
der Harnstoff wegen der weitverbreiteten Wirkung der Urease. In 
höheren Pflanzen wurde er bisher nie in größeren Mengen angetroffen, 
und es ist schon oft experimentell bestätigt worden, daß auch künstlich 
gefütterter Harnstoff bis zum ,,Harnstoffspiegel abgebaut wird. 

Mir war zunächst sein Verhalten sehr verschieden sauren Pflanzen 
gegenüber wichtig, da bei der Lage des p„-Optimums der Urease bei etwa 
7,0 immerhin deutliche Abbauunterschiede erwartet werden konnten. 

Sofern aber die Urease zur Wirkung kommt, muß sich eine Harnstoff- 
ernährung ebenso auswirken wie eine Zufuhr von NH,, sodaß auch diese 
Versuche als geeignetes Kriterium für die Typisierung der betreffenden 
Versuchspflanzen zu erwarten sind. 
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Versuch 35a. 

Ein beblätterter Stengel von Lupinus albus stand 55 Stunden am Licht in 
0,5%iger steriler Harnstofflösung, darauf noch 24 Stunden in Wasser. 

Es muB sofort eine energische Harnstoffspaltung eingesetzt haben; 
die enormen dabei angehäuften NH,-Mengen bedingten in kurzer Zeit 
NH;-Vergiftung; die Spreiten waren total gewelkt und der Zellsaft des 
Stengels reagierte alkalisch (Tabelle 35a). 


Tabelle 35a. Lupinus albus. 

















In 1000 g 
. Pu Frischgew. 
NH, 
Stiele DO RE os à & ord 5,6 7,3 
55 Stunden 0,5% Harnstoff + 24 Stunden H,O 616,0 Vergiftet! 


Versuch 35b. 

Ein weiterer derartiger Fütterungsversuch wurde mit einer „Ammonpflanze“ 
angestellt. Abgeschnittene Blätter von Begonia hydrocotylifolia wurden 24 Stun- 
den mit 0,5% Harnstoff ernährt und darauf noch 5 Tage am Licht in Wasser be- 
lassen. Das Aussehen des Versuchsmaterials war auch am Ende des Versuches 
noch sehr gut, bis auf einige stellenweise angewelkte Spreiten bei alleiniger Harn- 
stoffernährung (Tabelle 35b). 

Auch in dieser sehr sauren Pflanze findet ein intensiver Harnstoff- 
abbau statt und NH, häuft sich ebenfalls in enormen Mengen an; wenn 


Tabelle 35b. Begonia hydrocotylifolia. 

















In 1000 g 
Pu Frischgew. 
NH; 
Suuieh- FR. 5 à date he ie RK cae ahi 1,36 12,9 
ten |24 Stunden 0,5°/, Harnstoff +5 Tage H,O .... 484,0 
Stiel WRI PR N EC corer ates 1,29 168,5 
e® 124 Stunden 0,5°/, Harnstoff+5 Tage H,O . ... 619,0 


trotzdem keine NH;-Vergiftung eingetreten ist, dann ist das ein Zeichen 
dafür, daß dieses hier als NH,-Salz entgiftet vorliegt. Das gleiche Re- 
sultat ergab auch der nächste Versuch. 


Versuch 35c. 

Ernährungsdauer usw. sind aus Tabelle 35 c ersichtlich. Trotz der auch hier 
wieder gewaltigen NH;-Mengen zeigt das Versuchsmaterial aus dem eben ange- 
führten Grund keinerlei Schädigungen. 

Es sind hier außerdem die Werte für Eiweiß-N und löslichen N mit 
angeführt. Es findet auf Kosten des Harnstoffs, natürlich über NH,, 
eine kräftige Eiweißsynthese statt, besonders wenn genügend Kohle- 
hydrate vorhanden sind. Spreiten und Stiele verhalten sich analog, wenn 
in den Spreiten die Eiweißsynthesen auch sehr viel energischer verlaufen. 
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Es bauen also sowohl ‚„‚Amid‘“- als auch ,,Ammonpflanzen“ Harn- 
stoff sehr rasch ab und häufen große NH;-Mengen, die in ,, Amidpflanzen“ 
sehr schnell bei den angewandten Konzentrationen zur NH;-Vergiftung 

Tabelle 350. Begonia semperflorens. 























In 1000 g Frischgewicht 
Pu sind mg N 

NH, | Eiweiß | Lösl. 

BEE. > + + re lus 6 dis 1,40 11,2 1770 104 

so) 3 Tage Harnstoff 0,5°/,. . . . . . . . 699,0] 3370 | 4900 

3 Tage Harnstoff 0,5°/,+ Glukose . . . 1036,0| 5370 | 2860 

ED NE GPO dc 0100, no... 1,52 78,0, 440 | 218 

- | 3 Tage Harnstoff 0,5°%,. . . - - a ae 384,0] 494 | 2010 

Achse |3 Tage Harnstoff 0,5°/, + Glukose . . . 524,01 584 | 2110 
Stiele+ (normal... ............ 1,52 15,0 
Achse (55 Std. 0,5°/, Harnstoff + 24 Std. H,0 . 697,0 








führen, an, in „Ammonpflanzen‘‘ dagegen momentan durch die hier 
immer reichlich vorhandenen freien Säuren bzw. sauren Salze entgiftet 
werden. Natürlich werden auch die „Amidpflanzen‘‘ versuchen, die 
NH;-Tension durch Amidbildung herabzumindern, doch geht der Harn- 
stoffzerfall so rasch vor sich, daß es hier auch bei genügend vorhandenen 
Kohlehydraten zur NH;-Uberschwemmung kommt, die sich bei der ge- 
ringen H--Konzentration des Zellsaftes in ,,Amidpflanzen“ katastrophal 
auswirken muß (siehe auch Abb. 1—3). 

Dieses Verhalten der höheren Pflanzen gegen den Harnstoff schließt 
hier eine Entgiftungsfunktion aus. Diese Rolle scheint innerhalb der 
Pflanzen der Harnstoff nach Untersuchungen von IWANOFF und Mit- 
arbeitern (1923—1927) nur in einigen höheren Pilzen zu spielen; denn 
Iwanorr konnte zeigen, daß or in diesen bei NH,-Salzfiitterung zu- 
nimmt; es erscheint deshalb nach unseren heutigen Kenntnissen be- 
rechtigt, wenn Iwanorr im Hinblick auf diese wenigen höheren Pilze 
den Harnstoff als ‚das Asparagin der Pilze‘ bezeichnet. Alle anderen 
Harnstoffvorkommen, auch das in höheren Pflanzen, scheinen nichts mit 
einer Entgiftungsfunktion zu tun zu haben; diese sind vielmehr sicherlich 
primärer Natur, entstanden aus einem regelmäßig vorhandenen Eiweiß- 
baustein, dem Arginin, das mit Hilfe eines spezifischen Fermentes in 
Harnstoff und Ornithin gespalten wird. Näheres über das Harnstoff- 
problem siehe bei Iwanorr (1923 —1927), KreseL (1927), Kreis u. Tav- 
Böck (1927), PRIANISCHNIKOW (1924) usw. 

Das deshalb hinsichtlich einer Entgiftungsfunktion völlig verschie- 
dene Verhalten der beiden Amide Harnstoff und Asparagin in höheren 
Pflanzen kommt auch in den beigegebenen Photographien von Nähr- 
kulturen sehr anschaulich zum Ausdruck (siehe Abb. 1—3). 
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Abb. 1. 








Abb. 2. 


Die Pflanzen (Phaseolus mult.) standen je 1 Tag in der auf den Ver- 
suchskélbchen angegebenen Lösung und wurden darauf in reines Wasser 
umgesetzt. Schon am nächsten Tag zeigten sich an den ,,Harnstoff- 
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pflanzen“ die ersten Schädigungen und nach 4 Tagen ergaben sich fol- 
gende Bilder: 

Asparagin wird von den Pflanzen sowohl mit als auch ohne Glukose 
ausgezeichnet vertragen; sie sehen sogar kräftiger aus als die während 
dieser 5 Tage nur in Wasser gehaltenen. Die in Harnstofflösung stehen- 
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Abb. 3. 


den Pflanzen dagegen sind bereits am Absterben, und selbst die in 
1°/,oiger Lösung gehaltenen zeigen schon als beginnende Schädigung eine 
schwindende Turgeszenz. 

Die mit Ammonsulfat ernährte Pflanze ist ebenfalls bereits an NH;- 
Vergiftung zugrunde gegangen und auch die in Calciumnitrat gehaltene 
Pflanze zeigt die ersten deutlichen Spuren einer Schädigung. 


D. Schlußbetrachtung. 
Die vorliegende Arbeit ist ein Beitrag zur Frage der NH,-Entgiftung 
in höheren Pflanzen. Im Mittelpunkt stehen die beiden in ihnen zur Zeit 
wichtigsten Entgiftrngsformen, nämlich die Amide und die organischen 
Ammonsalze. 
Zunächst seien kurz die experimentellen Ergebnisse zusammen- 
gefaßt: 
Die an normalen Stielen und Spreiten gewonnenen Resultate zeigen 
sehr übereinstimmend, falls sich NH;-Entgiftungen notwendig machten, 
daß Pflanzen mit hoher aktueller Azidität ihres Zellsaftes dieses über- 
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wiegend als NH,-Salz entgiften, sodaB präformiertes NH, sehr stark 
gegenüber dem Amid überwiegt. Umgekehrt wird in schwächer sauren 
Pflanzen das Verhältnis zwischen Amid und NH, immer größer, d. h. es 
prävaliert als NH,-Entgiftungsform das Amid. 

In extrem sauren Pflanzen treten deshalb fast ausschließlich Ammon- 
salze als NH,-Entgiftungsprodukt auf, und diese nenne ich nach Rux- 
LAND u. WETZEL ,,Ammon- oder Saurepflanzen“; sie sind besonders 
durch eine hohe aktuelle Azidität ausgezeichnet; da diese aber nicht allzu 
häufig angetroffen wird, so sind auch ,,Ammonpflanzen“ in reinster Form 
relativ selten. . 

Schwach saure Pflanzen, etwa alle mit einem px-Wert von über etwa 
5,0, genau läßt sich diese Grenze natürlich nicht angeben, sind typische 
„Amidpflanzen‘, in denen also die Säureamide, Asparagin und Glutamin 
als NH,-Entgiftungsprodukt ganz im Vordergrund stehen, während prä- 
formiertes NH, vollständig zurücktritt und zuweilen praktisch völlig fehlt. 

Zwischen diesen beiden extremen Typen, die eine Beziehung zwischen 
NH;-Entgiftung und aktueller Azidität natürlich am deutlichsten er- 
kennen lassen, kommen ganz entsprechend den vielen dazwischen- 
liegenden px-Werten zahlreiche Pflanzen vor, die hinsichtlich ihrer NH, 
Entgiftungsformen als „gemischte Typen‘‘ zu bezeichnen sind. Auch 
bei diesen ist ein Einfluß der H--Konzentration auf das Verhältnis 
Amid/NH, unverkennbar. Es besteht sehr wahrscheinlich zwischen dem 
Amid und präformierten NH, ein Gleichgewicht, das sich mit steigender 
aktueller Azidität nach dem NH; hin und umgekehrt zum Amid ver- 
schiebt, sodaß man danach ,,Ammonpflanzen“ auch als Pflanzen de- 
finieren kann, bei denen dieses Gleichgewicht extrem zum präformierten 
NH, verschoben ist, und umgekehrt gilt das gleiche für die reinen ,,Amid- 
pflanzen‘. Die Wichtigkeit der aktuellen Azidität für die Art der NH;- 
Entgiftung dürfte daraus ohne weiteres deutlich hervorgehen, womit aber 
keinesfalls gesagt sein soll, daß nicht auch noch andere Faktoren zu- 
weilen wesentlich mit dabei beteiligt sein können, sodaß in vereinzelten 
Fällen dieser Faktor von ihnen mehr oder weniger überlagert werden 
kann, worauf ich bereits bei Besprechung der einzelnen Versuche hin- 
gewiesen habe. Ebenso wurde darauf aufmerksam gemacht, daß die 
Quotienten a für bestimmte px-Werte niemals als ganz bestimmte 
Zahlenverhältnisse zu erwarten sind, sondern in den einzelnen Pflanzen- 
familien zuweilen weitgehend verschieden sein können; innerhalb einer 
Familie aber herrscht meist die Tendenz vor, daß dieser Quotient a 
mit steigendem pu-Wert ebenfalls größer wird. £ 

Auch die an verschieden sauren Organen der gleichen Pflanze ge- 
wonnenen Resultate lassen den Einfluß der H°-Konzentration auf die Art 
der NH,-Entgiftung erkennen. 


Planta Bd. 17. 49a 
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Da es sich bei diesen beiden Entgiftungsformen um zeitweilig über- 
schüssiges entgiftetes NH, handelt, das in dieser Form als N-Reserve 
liegen bleibt, um unter gegebenen Bedingungen zum Eiweißaufbau ver- 
wendet zu werden, so werden diese Formen fehlen müssen, wenn sich 
keine Entgiftungen nötig machen, weil ein N-Überschuß nicht vor- 
handen ist; das ist aber z. B. immer der Fall, wenn sich eine Pflanze im 
N-Hunger befindet, da bei dem dann stark zum Kohlenstoff verschobenen 
Gleichgewicht C:N der Stickstoff weitgehend als Eiweiß-N vorliegt. 

STEINER u. LôrrLER (1929), die an einem sehr umfangreichen Mate- 
rial histochemisch NH, und Aminvorkommen untersuchten, stellen unter 
anderem fest: „Recht arm (zu ergänzen ist an NH,) sind auch noch die 
typischen Säurepflanzen wie Sedum, Oxalis, was um so verwunderlicher 
ist, als nach RUHLAND bei diesen das gebildete NH, hauptsächlich in 
Form der Salze organischer Säuren und nicht als Amid entgiftet wird.“ 

Ich möchte bemerken, daß Sedum wohl eine sehr säurereiche, nicht 
aber eine ,,Säurepflanze‘ im Sinne von RUHLAND u. WETZEL ist, die 
neben einer hohen potentiellen stets auch eine erhebliche aktuelle Azidität 
aufweisen müssen, was bei Sedum nicht der Fall ist. Auch ich habe das 
fast völlige Fehlen von präformiertem NH, in ,,Ammonpflanzen“ mehr- 
fach feststellen können und verweise auf Oxalis (Tabelle 14) und Begonia 
(Tabelle 5 und 12 b), wo teilweise NH,-Werte gefunden wurden, die fast 
innerhalb der Fehlergrenzen liegen. Diese negativen Befunde sagen aber 
natürlich nichts aus gegen diese ,,Säurepflanzen‘ als ,,NH,-Typus‘; 
denn es handelt sich hier um N-Hungerzustände, die dadurch charakteri- 
siert sind, daß aller verfügbare N weitgehend als Eiweiß-N vorliegt, was 
durch das starke Zurücktreten des löslichen N hinreichend dokumentiert 
ist. Bei dem untersuchten Material von Oxalis von STEINER-LÖFFLER hat 
es sich vermutlich ebenfalls um solche Stadien gehandelt, was ich aber 
nicht nachprüfen kann. Eine gleichzeitige Amidbestimmung in ihrem 
Material hätte wahrscheinlich auch nur jene minimalen Werte ergeben, die 
auch bei N-Hungerzuständen fast nie völlig fehlen, und dieim experimen- 
tellen Teil als funktionell wirksame Formen charakterisiert worden sind. 

Es zeigt dieser Befund aber jedenfalls deutlich, daß niemals ein bloßer 
Vergleich von NH, und Amid genügt, um zu entscheiden, welches Ent- 
giftungsprinzip vorliegt; denn derartig kleine NH,-Werte kann jede 
Pflanze sicherlich neutralisieren; ebenso kommen kleine Amidmengen in 
allen Pflanzen vor, auch in , Ammonpflanzen‘. Es ist deshalb stets die 
Größe der absoluten Mengen zu berücksichtigen, da nur sie einen Schluß 
auf größere biologisch entgiftete NH,-Mengen zuläßt, die allein eine Be- 
ziehung zur aktuellen Azidität der betreffenden Pflanzen aufweisen. Es 
ist deshalb nie das Charakteristikum der ,,Ammonpflanze“, daß sie große 
präformierte NH,-Mengen führt, ebensowenig wie eine typische ,,Amid- 
pflanze‘‘ immer große Amidwerte aufzuweisen braucht. Diese Produkte 
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werden aber immer dann in gréBeren Mengen angetroffen, wenn über- 
schüssiges im Stoffwechsel entstandenes oder von auBen aufgenommenes 
NH, möglichst rasch und rationell entgiftet und gespeichert werden muß. 
Dazu kann man die Pflanze künstlich zwingen durch N-Fütterung oder 
Verdunkelung, die im Grunde ebenso wirkt wie eine künstliche N-Zu- 
fuhr, denn wesentlich ist ja die Verschiebung des Gleichgewichtes zwi- 
schen C und N nach N hin. N-Überschuß in der Pflanze ist also die not- 
wendige Vorbedingung für die Entscheidung der Frage, welches Prinzip 
der NH,-Entgiftung in einer Pflanze realisiert ist. 

Entsprechend der bei Verdunkelung von ,,Amidpflanzen“ statt- 
findenden Amidanhäufung war in den ,,Ammonpflanzen“ unter den- 
selben Versuchsbedingungen bei gleichzeitigem Ausbleiben einer größe- 
ren Amidanreicherung ein starkes Ansteigen des NH, wahrnehmbar. Die 
Ergebnisse dieser Dunkelversuche stimmen auch mit den an normalen 
Pflanzen gewonnenen überein, soweit bei ihnen die wirkliche Speicher- 
form erfaßt wurde, was bei kleinen Mengen oft zunächst nicht sicher zu 
entscheiden ist. Diese Dunkelversuche mit ihren sehr großen Aus- 
schlägen geben uns aber sehr eindeutige Hinweise auf die für die be- 
treffende Pflanze charakteristische Entgiftungsform und deshalb sind 
sie in besonderem Maße geeignet, eine Beziehung zwischen H--Konzen- 
tration und N-Stoffwechsel zu dokumentieren. Es soll noch hingewiesen 
werden auf die teilweise auch in ,,NH,-Pflanzen“ in größeren Mengen 
vorkommenden Amide. Es kann sich dabei zum Teil um primär bei der 
Eiweißhydrolyse entstandenes handeln, das nicht sofort desamidiert 
wurde; in der Hauptsache ist es aber doch wahrscheinlich sekundär ge- 
bildetes, das synthetisiert wurde in Teilen geringerer aktueller Azidität. 
Ich erinnere daran, daß auch RUHLAND u. WETZEL bei Rheum, also einer 
„NH,-Pflanze‘“ in schwächer sauren Teilen z. B. im Rhizom, in Leit- 
bündeln usw. Amide in deutlichen Mengen angetroffen haben, während in 
den stark sauren Zonen fast nur NH, vorlag. 

Ob aber doch nicht auch unter bestimmten Bedingungen in sehr 
sauren Teilen gewisse Amidmengen entstehen können, ist vorläufig nicht 
eindeutig zu sagen. 

Wenn umgekehrt in ,,Amidpflanzen“ bei Verdunkelung zuweilen 
größere NH,-Mengen auftreten, so liegt das eventuell daran, daß die Des- 
aminierung viel rascher vor sich geht als der Amidaufbau; bei extrem 
langer Verdunkelung liegt es natürlich am Mangel an Kohlehydraten. 
Im allgemeinen scheint jedoch die ,,Amidpflanze“ auch bei sehr nie- 
drigem Kohlehydratspiegel noch fähig zu sein, NH, durch Amidbildung 
zu entgiften. Ist durch erhöhte Temperatur die Atmung gefördert, so 
treten Kohlehydratschwund und damit NH;-Vergiftung entsprechend 
schneller ein in diesen Pflanzen, zumal auch die Desaminierung unter 
diesen Bedingungen gesteigert ist. 
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NH, -Fiitterungsversuche haben ergeben, daß dieses in ,,Ammon- 
pflanzen‘‘ als organisches Ammonsalz liegen bleibt. Man könnte die von 
vornherein unwahrscheinliche Vermutung aussprechen, daß hier eine 
Amidsynthese nur deshalb unterbleibt, weil es an Kohlehydraten zur 
Bildung des Kohlenstoffgerüstes fehlt. Dieser Einwand wird jedoch 
schon dadurch hinfällig, daß auch bei vorheriger Kohlehydratanreiche- 
rung unter den vorliegenden Bedingungen keine nennenswerte Amid- 
bildung erreicht werden kann; dagegen spricht weiter, daß bei einer 
verdunkelten B. semperflorens bereits nach 3 Tagen große NH,-Mengen 
angehäuft wurden, als noch reichliche Mengen von Kohlehydraten vor- 
handen waren, wie ihre quantitative Bestimmung ergab. Man muß dar- 
aus vielmehr schließen, daß den „Ammonpflanzen‘‘ die Fähigkeit einer 
energischen Amidsynthese fehlt oder normalerweise doch mindestens 
ungleich geringer ist als in Amidpflanzen. 

Aus der sehr verschieden intensiven Amidsynthese an Pflanzen mit 
von Haus aus sehr verschieden großem Kohlehydratspiegel (Gerste, 
Erbse, Lupine) schließt PRIANISCHNIKOW (1922) mit Recht: ,,Es scheint 
so zu sein, daß nicht die Arteigenschaft, sondern die Ernährungszustände 
entscheiden, ob Asparagin oder NH, angehäuft wird.‘ PRIANISCHNIKOW 
spricht hier von ,,Amidpflanzen“, und für diese gilt dieser Satz weiter 
ohne jede Einschränkung; eine Ausnahme davon machen nur die ,,Am- 
Amid 
NH, 
mindestens weitgehend die H--Konzentration verantwortlich zu machen 
ist und in diesen die Ursache für das Ausbleiben der Amidbildung nicht 
Kohlehydratmangel, sondern die hohe H--Konzentration ist. 

Aus den experimentellen Befunden haben sich unter anderem sehr 
wesentliche prinzipielle Unterschiede für die ,,Ammon-‘‘ und ,,Amid- 
pflanzen‘ ergeben. 

Die ,,Amidpflanzen“ sind in der Literatur bereits mehrfach charak- 
terisiert worden (PRIANISCHNIKOW usw.). Es handelt sich also um Pflan- 
zen mit einem relativ hohen p,-Wert, mit dem die Fähigkeit zu aus- 
giebiger Amidbildung verknüpft ist. Präformiertes NH, tritt ganz zu- 
rück, was auch notwendig ist, da bei ihrer geringen aktuellen Azidität 
eine letale NH;-Tension sehr bald erreicht wird. 

Dagegen halte ich es für notwendig, den ,,Ammontypus‘‘ genauer zu 
präzisieren, da das noch nicht ausführlich geschehen ist und man deshalb 
in der Literatur gelegentlich Auffassungen darüber antreffen kann, die 
nicht dem Sinn und Wesen dieser Pflanzen entsprechen. 

»Ammonpflanzen sind zunächst immer Säurepflanzen (RUHLAND 
und WETzEL), die neben einer erheblichen potentiellen Azidität auch 
stets eine große aktuelle Azidität ihres Zellsaftes aufweisen. Dadurch 
sind sie imstande, überschüssigen Stickstoff, der zunächst immer in Form 


monpflanzen und die „gemischten Typen‘, da für das Verhältnis 
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des NH, frei wird, biologisch dauernd in größeren Mengen als NH,-Salze 
organischer Säuren zu entgiften und in dieser Form zu speichern. Eine 
bloße Neutralisation scheint für eine dauernde Entgiftung nicht zu ge- 
nügen, sondern es muß durch eine hohe H*Konzentration außerdem dafür 
gesorgt sein, daß die allein schädliche NH;-Tension auf ein Minimum 
herabgesetzt wird, und bekanntlich vermindert sich die NH;-Tension 
einer Ammonsalzlösung mit steigender H-Konzentration. 

Durch eine dauernde Neuproduktion von Säure muß die Konstanz 
der Reaktion garantiert sein, auch bei sehr starkem Säureverbrauch für 
die zuweilen ganz enormen NH;-Neutralisationen. 

Die Untersuchungen von RUHLAND u. WETZEL haben nun einen weit- 
gehenden Parallelismus zwischen N- und Säurestoffwechsel bei der Des- 
aminierung in „Säurepflanzen‘‘ aufgedeckt, der sehr stark vermuten 
läßt, daß Säure und Ammoniak Produkte ein und desselben Prozesses, 
eben der Desaminierung sind (RUHLAND u. WETZEL). In diesem Falle 
wäre eine NH;-Vergiftung automatisch gebannt, denn bei der Des- 
aminierung einer zweibasischen Monoaminosäure entstünde ein NH, auf 
ein Mol Säure, was zusammen ein saures Salz ergeben würde; bei der Ab- 
spaltung beider NH,-Gruppen aus dem Asparagin würde ein Neutralsalz 
resultieren. Da in Säurepflanzen die Säure in großen Mengen liegen 
bleibt, nach Verbrauch des NH, eventuell an andere Basen gebunden, so 
wäre hier immer für genügend große Säuremengen und für eine Erhaltung 
einer konstanten Reaktion des Zellsaftes gesorgt, was unbedingt not- 
wendig ist ; denn die Zellen besonders der höheren Pflanzen scheinen sehr 
empfindlich gegenüber größeren Reaktionsänderungen zu sein und 
man muß annehmen, daß die meisten Pflanzenzellen, zum Teil infolge 
einer erheblichen Pufferkapazität ihres Zellsaftes (LEUTHARDT 1927) 
einen ziemlich konstanten p,-Wert zu erhalten vermögen; ob auch die 
Entsäuerung durch Anhydridbildung (FRANZEN-OSTERTAG 1922), die 
besonders wichtig für ,,Ammonpflanzen“ wäre, eine Rolle mitspielt, ist 
vorläufig noch nicht erwiesen. Daß die Pflanze aber jedenfalls sehr wirk- 
same Mittel besitzt, ihre Reaktion möglichst konstant zu halten, geht 
daraus hervor, daß es außerordentlich schwierig ist, die Reaktion inner- 
halb der Pflanze künstlich wesentlich zu beeinflussen, ohne sie zu 
schädigen. Auch bei meinen sehr zahlreichen p,-Bestimmungen fand 
ich immer wieder bestätigt, daß die H--Konzentration etwas sehr Kon- 
stantes ist, die selbst in verschiedenen Jahren zuweilen gleiche Werte 
ergab. 

Ein weiteres Merkmal der ,,Ammonpflanzen“ ist ihre enorme Des- 
amidierungs- und Desaminierungsfähigkeit, mit der ein mangelndes Ver- 
mögen zur Amidbildung einhergeht. 

Es sei besonders betont, daß es sich bei den oft sehr großen hier ab- 
gelagerten präformierten NH;-Mengen um biologisch entgiftetes NH; 
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und nicht etwa um einen pathologischen Zustand handelt, wie die An- 
häufung großer NH;-Mengen in „Amidpflanzen‘‘ es ist, die hier zum 
weitaus größten Teil als freies NH, vorliegen und deshalb meist schon 
nach kurzer Zeit zum Absterben dieser Pflanzen führen. 

Auf eine Deutung von Mevıus-EnseL (1929/30), wonach zwischen 
,»Ammon-“ und ,,Amidpflanzen‘ nur rein quantitative Differenzen be- 
stehen, ist bereits von WETzEL (1930) eingegangen worden. 

Der Modus der entgiftenden NH;-Bindung steht also, wie aus dem 
vorliegenden Versuchsmaterial hervorgeht, in ursächlichem Zusammen- 
hang mit der H-Konzentration des Zellsaftes. Legt man sich nun die 
Frage vor nach der Ursache für dieses verschiedene Verhalten bezüglich 
der NH;-Entgiftung, so können wir bisher neben unkontrollierbaren 
der Pflanze innewohnenden Eigentümlichkeiten als bestimmenden und 
eindeutig zu erfassenden Faktor nur die H--Konzentration verantwortlich 
machen, womit auch schon angedeutet ist, daß andere Faktoren ebenfalls 
wesentlich mit daran beteiligt sein können. 

Die „Ammonpflanzen‘ unterscheiden sich von den ‚Amidtypen‘“ 
durch das fast völlige Ausbleiben der für diese so charakteristischen 
sekundären Amidsynthese, ebenso hinsichtlich der Desamidierungs- und 
Desaminierungsfähigkeit, wenn diese beiden letzten Prozesse auch nur 
graduelle Unterschiede in beiden aufweisen. 

Der Versuch einer kausal-mechanischen Erklärung dieser Erschei- 
nungen stößt insofern auf große Schwierigkeiten, als wir über den Me- 
chanismus der Amidbildung und ebenso seines Abbaues noch außer- 
ordentlich wenig Sicheres wissen. Sind schon unsere Kenntnisse über die 
treibenden Kräfte bei der Desaminierung und Desamidierung sehr be- 
scheiden, so wissen wir bezüglich der Synthese noch weniger und sind fast 
ganz und gar auf Vermutungen angewiesen. Auch wenn man die Exi- 
' stenz sogenannter Desamidasen als hinreichend gesichert annehmen will, 
so bleibt eine Beteiligung dieser Fermente am Aufbau der Amide noch 
völlig problematisch, und man muß als einen ersten Hinweis für einen 
fermentativen Amidaufbau eben die deutliche Abhängigkeit dieses Pro- 
zesses von der H--Konzentration betrachten. Eine eingehende Diskussion 
dieser Frage erscheint mir aber auf Grund unserer heutigen Kenntnisse 
noch verfrüht. 

Die wichtigsten Ergebnisse. 

1. Die vorliegende Arbeit ist ein Beitrag zur Frage der NH,-Ent- 
giftung in höheren Pflanzen. Sie bestätigt weitgehend die von RuH- 
LAND u. WETZEL aufgezeichnete Bedeutung der H--Konzentration des 
Zellsaftes für die Art der NH,-Entgiftung. 

2. Die experimentellen Befunde haben ergeben, daß zwischen prä- 
formiertem NH, und Amid in der Pflanze ein Gleichgewicht besteht, das 
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in hohem Maße, wenn auch durchaus nicht ausschließlich, vom p, des 
Zellsaftes beeinflußt wird. 

3. In extrem sauren Pflanzen mit einer hohen aktuellen Azidität ist 
dieses Gleichgewicht vollständig zum NH, verschoben, das hier mittels 
der reichlich vorhandenen sauren Salze bzw. freien Säuren als Ammonsalz 
biologisch entgiftet und in dieser Form gespeichert wird. Es sind die 
von RUHLAND u. WETZEL benannten ,,Ammon- oder Säurepflanzen‘“. 

4. Sie sind außerdem ausgezeichnet durch eine sehr intensive Des- 
aminierungs- und Desamidierungsfähigkeit. Das Vermögen einer energi- 
schen Amidsynthese scheint in ihnen dagegen normalerweise fast voll- 
ständig zu fehlen. 

5. In Pflanzen über p, etwa 5,0, genau ist diese Grenze nicht anzu- 


Amid „ehr einseitig zum Amid ver- 





geben, ist das Gleichgewicht von 


schoben; es sind die typischen ,,Amidpflanzen“, die in ihrer reinsten 
Form durch prinzipielle Unterschiede deutlich von den ,,Ammon- 
pflanzen‘ getrennt sind. 

6. Zwischen diesen beiden scharf charakterisierten Typen liegen zahl- 
reiche Pflanzen, die man als,,Mischtypen‘‘ bezeichnen kann; in ihnen zeigt 


ons + DS 
das Verhältnis NH 


3 
art, daß dieses mit steigendem p, ebenfalls ansteigt und umgekehrt. 
7. Auch verschieden saure Organe derselben Pflanze lassen diese Be- 
ziehungen erkennen. 
Amid 


8. Der Quotient NH, 


bestimmten p,-Wert dar, da neben der H--Konzentration, die zweifellos 
in hohem Maße dafür bestimmend ist, auch konstitutionelle Eigentüm- 
lichkeiten und eine Anzahl weiterer Faktoren dieses Verhältnis mehr oder 
weniger beeinflussen und wir jeweils nur eine Resultante bestimmen 
können. 

9. Bei einer Beurteilung der NH;-Entgiftungsformen muß stets die 
Größe ihrer absoluten Mengen berücksichtigt werden, da nur sie Schlüsse 
auf größere biologisch entgiftete NH,-Mengen zuläßt. 

10. Die Art der NH,-Entgiftung manifestiert sich stets dann, wenn 
das Verhältnis von C:N nach N hin verschoben ist, was durch Ver- 
dunkelung oder künstliche N-Fütterung geschehen kann. Solche Ver- 
suche sind in zweifelhaften Fällen geeignet, das wirkliche Entgiftungs- 
prinzip der Pflanze aufzudecken. 

11. Vergleichende Ernährungsversuche zwischen Asparagin und 
Harnstoff lassen den großen Unterschied dieser beiden Amide für die 
höhere Pflanze sehr deutlich zutage treten. 


ebenfalls eine Beziehung zur H--Konzentration der- 





stellt keinen konstanten Zahlenwert für einen 
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(Aus dem Physiologischen Laboratorium des Instituts für Pflanzenbau der 
Sowjetunion in Leningrad.) 


ZUR FRAGE DES ZUSAMMENHANGS ZWISCHEN ASSIMILATION 
UND ERTRAGSFAHIGKEIT. 


Von 
SOPHIE TAGEEVA. 
Mit 22 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. Mai 1932.) 


Die Entdeckung des Photoperiodismus durch GARNER u. ALLARD 
(1920) zeigt, daB das Verhältnis zwischen der dunklen und der hellen 
Periode des Tages, welches bis dahin fast keine Beachtung fand, einen 
sehr groBen EinfluB auf viele Pflanzen ausübt. Einige von ihnen, so 
z. B. viele Getreidepflanzen, wie Weizen, Hafer, Gerste, beschleunigen bei 
Verlängerung der hellen und Abkürzung der dunklen Periode sehr stark 
ihre Entwicklung und gehen sehr bald zum Blühen und Fruchten über; 
andere Pflanzen aber, wie z. B. die Soja oder Hirse, verlangsamen unter 
diesen Bedingungen ihre Entwicklung, beschleunigen sie aber bei Ab- 
kürzung der hellen Tagesperiode. Gleichzeitig findet man bei diesen 
Pflanzen starke quantitative Unterschiede in ihrer gesamten Produktion 
organischer Substanz; die Pflanzen des ersten Typus, welche Langtag- 
pflanzen benannt worden sind, geben einen höheren Ertrag am kürzeren 
Tage, während die Pflanzen des zweiten Typus, die sogenannten Kurz- 
tagpflanzen, unter diesen Bedingungen den Ertrag vermindern. Auf diese 
Weise wird in gewissem Maße das übliche Verhältnis zwischen Frühreife 
und geringerer Ertragsfähigkeit einerseits und Spätreife mit größerer 
Ertragsfähigkeit andererseits wiederholt. 

Da nun die genetische Natur einer und derselben Pflanzen, obwohl 
bei verschiedener Tageslänge aufgezogen, unverändert bleibt, so können 
wir durch das Studium der Assimilation bei solchen Pflanzen zu einem 
tieferen Verständnis der Photoperiodizität vordringen, eines Gebietes, 
das bisher noch sehr wenig erforscht ist. Zudem kann ein solches Stu- 
dium noch ein gewisses Licht auf die allgemeine Frage des Verhältnisses 
zwischen Assimilation und Ertrag werfen, da doch der Ertrag auf An- 
häufung organischer Substanz beruht. 

Als Aufgabe vorliegender Arbeit stellte ich mir deshalb die Klärung 
des Einflusses der Tageslichtdauer auf die Assimilation. 
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In dieser Richtung sind bereits einige Angaben in der Literatur vor- 
handen, die aber wenig zahlreich sind und zudem nur als indirekte Hin- 
weise für das Verhältnis zwischen Assimilation und photoperiodischer 
Reaktion dienen können. Zur Charakteristik der Produktivität der CO,- 
Assimilation bedienen sich LUBIMENKO u. SCHTSCHEGLOVA (1927) des 
Verhältnisses der am Ende der Vegetation vorhandenen Trockenmasse zu 
den während der Lebensdauer genossenen Lichtstunden. Es scheint mir 
jedoch, daß derartige Umrechnungen, die erst beim Abernten gewonnen 
werden, nicht auf die gesamte Wachstumsperiode ausgedehnt werden 
können, insbesondere nicht auf die ersten Entwicklungsstadien, wo wir 
ein ganz anderes Verhältnis zwischen der Blatt- und Gesamtmasse der 
Pflanze haben. 

Dieser Weg zur Beurteilung der Assimilationsfähigkeit der Pflanze 
ist auch deshalb nicht ganz exakt, weil auf die Trockensubstanzbildung 
auch noch sekundäre Vorgänge von Einfluß sind, die aber ihrerseits mit 
der primären CO,-Assimilation nicht in direktem Zusammenhang zu 
stehen brauchen. 

In vorliegender Arbeit galt es vor allem festzustellen, ob die Photo- 
synthese und die mit dieser verbundene Anhäufung von Assimilaten die 
weitere Entwicklung der Pflanze bedingen, oder ob diese Vorgänge selber 
durch irgendeinen Stimulus hervorgerufen werden, der seinerseits durch 
eine bestimmte Tageslichtdauer geschaffen wird. 

Zur Lösung der Frage war es vor allem notwendig, die photosyn- 
thetische Reaktion in möglichst reiner Form ablaufen zu lassen, unter 
möglichst natürlichen Bedingungen, selbstverständlich an unabgetrenn- 
ten Blättern mit normaler Assimilateabfuhr und genügender Wasser- 
versorgung. 

Zu diesem Zweck trat ich an das Studium der Photosynthese unter 
natürlichen Bedingungen heran, soweit es beim heutigen Stand der 
Methodik möglich ist. Als Versuchspflanzen dienten der Hafer und die 
Hirse, also zwei Pflanzen von entgegengesetzter photoperiodischer Reak- 
tion. Die Versuchspflanzen waren bei zwei verschiedenen Tageslängen 
gezogen; bei langem Tag, d. h. dem normalen Sommertag von Detskoje 
Selo (60° nördl. Breite) und bei künstlich verkürztem Tag. 

Um der Frage nach der Anhäufung und Umwandlung der Assimila- 
tionsprodukte nachzugehen, stellte ich parallele Versuche über die 
Dynamik der Kohlehydrate bei denselben Pflanzen an, in der Hoff- 
nung, einigen Aufschluß über den Verlauf der sekundären Prozesse 
der Kohlenstoffassimilation bei verschiedener Tageslichtdauer zu er- 
halten. 

In vorliegender Mitteilung soll nur über die Photosynthese berichtet 
werden; auf die Umwandlung der Kohlehydrate komme ich in einer 
späteren Mitteilung zurück. 
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I. Methodisches. l 

Die Versuchspflanzen wurden in VegetationsgefäBen von 16 x 25 cm bei einer 
Bodenfeuchtigkeit von 60% und der vollen Sättigungskapazität gezogen. Sie 
wurden in zwei Gruppen eingeteilt: Die erste Gruppe erhielt den vollen Sommer- 
tag von 16—18 Stunden Da»er, die zweite den verkürzten Tag: Hafer 13 Stunden 
(von 6—19 Uhr), die Hirse 9 Stunden (8—17 Uhr). Diese Perioden wurden des- 
halb gewählt, weil Versuche des hiesigen Laboratoriums gezeigt hatten, daß ein 
13-Stundentag beim Hafer sehr deutlich den Eintritt des Fruchtens hemmt, die 
vegetative Entwicklung dagegen in sehr starkem Maße fördert. Bei der Hirse 
verursacht der 9stündige Tag einen bedeutend früheren Eintritt des Fruchtens, 
was eine Schwächung der vegetativen Entwicklung zur Folge hat, aber nicht 
durch ungenügende Ernährung als Folge der übermäßig verkürzten Dauer der 
Photosynthesetätigkeit zu erklären ist, denn die Pflanzen blühten und fruch- 
teten durchaus normal. Die Verkürzyng des Tages geschah in üblicher Weise: 
Die Gefäße mit den Versuchspflanzen standen auf Vegetationswagen, die zu be- 
stimmter Zeit in ein Dunkelhaus gefahren und wieder herausgefahren wurden. 
Die Pflanzen, die bei normaler Tageslänge aufwuchsen, standen ebenfalls auf 
Vegetationswagen und kamen über Nacht in ein nicht verdunkeltes Gewächshaus, 
so daß der Einfluß der nächtlichen Temperaturbedingungen und etwaiger Nieder- 
schläge auf die Entwicklung der parallelen Gruppen ausgeschaltet wurde. Bei- 
nahe während der ganzen Vegetationsperiode wurde periodisch in den verschie- 
denen Entwicklungsstadien der Tagesverlauf der Photosynthese ermittelt. 

Die Wahl einer geeigneten Methodik war zunächst nicht einfach. Vor allem 
stoßen wir beim Studium der Photosynthese unter natürlichen Bedingungen auf 
gewisse Schwierigkeiten bei der Wahl der Assimilationskammer, in die das Ver- 
suchsblatt eingeschlossen werden soll. Die Fragestellung vorliegender Arbeit, das 
vergleichende Studium der Assimilationsi tensität lang- und kurztägig gezogener 
Pflanzen, läßt eine einzelne Bestimmung als ungenügend erscheinen und verlangt 
vielmehr ein eingehendes Studium des Tagesverlaufs der Photosynthese, wozu 
eine mehrmalige Verwendung eines und desselben Blattes zum Versuch erforderlich 
ist. Dabei darf natürlich das Blatt nicht von der Pflanze abgetrennt werden, da 
im abgetrennten Blatt die normale Tätigkeit durch die Anhäufung der Assimilate 
gestört werden dürfte. Bei der Wahl des Kammersystems müssen diese Momente 
berücksichtigt werden, die Kammer muß ein Einführen des nicht abgetrennten 
Blattes erlauben, Form und Rauminhalt müssen dem zu untersuchenden Blatt 
angepaßt sein. Für das Arbeiten mit meinen Getreidepflanzen erwies sich eine 
Kammer geeignet, die eine weite Glasröhre darstellte, deren eines Ende zur Ein- 
führung des Blattes offen und das andere zu einem dünnen (von etwa 7 mm 
Durchmesser) Röhrchen ausgezogen war. Dieses wurde dann mit dem Absorp- 
tionsapparat und dem Aspirator verbunden. Diese Kammern besitzen den Vor- 
teil vor den gebräuchlichen flachen Kammern, daß ihre sphärische Oberfläche 
aus dünnem Glas die Lichtrichtung weniger ändert und weniger Licht reflektiert 
als flache Gläser (Iwanorr u. Kossowrrscx 1929). Ich verwandte daher die be- 
schriebenen statt der früher in unserem Laboratorium gebräuchlichen flachen 
Kammern nach Zemövänıkov (1927) und BazyRINA. 

Beim Arbeiten mit Luft aus der umgebenden Atmosphäre muß man den 
Umstand in Rechnung ziehen, daß der CO,-Gehalt im Laufe des Tages ziemlich 
bedeutend schwankt (LuNpEGARDH 1924); daher erscheint es als unumgänglich, 
bei jedem Photosyntheseversuch Kontrollbestimmungen des CO,-Gehalts in der 
Luft vorzunehmen. Zu dem kann ja in der Umgebung des Versuchsblattes eine 
merkliche Schwankung im CO,-Gehalt durch die Assimilation der benachbarten 
Blätter vorkommen. Um diese etwaigen Einflüsse auszuschalten, wurde das in 
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der Kammer befindliche Versuchsblatt von der umgebenden Luft durch einen 
mit einem Einschnitt versehenen Kautschukstopfen isoliert. Das Blatt wurde 
mit gréBter Vorsicht zwischen die Stopfenhälften geklemmt, um eine Beschädi- 
gung des Blattgewebes, insbesondere ein Z der Leitbündel und 
folglich eine Störung der normalen Wasserversorgung und des normalen Ab- 
stromes der Assimilate zu verhindern. In den Fällen, wo der Druck zu stark war, 
fanden wir tatsächlich Abweichungen vom normalen Verhalten des Blattes, wie 
z. B. CO,-Ausscheidung statt Assimilation (Skvorzov 1931). Die Luftzufuhr 
zur Kammer besorgten zwei Glasröhrchen, die in der Nähe der Blatteinführ- 
öffnung zu deren beiden Seiten angeschmolzen waren. — Beim Aufstellen der 
Kammer durch Einklemmen in eine Stativklemme kam von den Luftzufuhr- 
röhrchen die eine auf die Oberseite, die andere auf die Unterseite des Blattes zu 











Abb. 1. Zylindrische Kammer für Assimilati ersuche. 





liegen, so daß das Versuchsblatt gleichmäßig von beiden Seiten von Luft um- 
strömt (Abb. 1) wurde. 

Um das Blatt möglichst senkrecht zu den Lichtstrahlen zu orientieren 
und einen Wasserbeschlag des Kammergehäuses an den Berührungsstellen zu 
vermeiden, wurde auf die Blattspitze nach vorherigem Umwickeln mit Watte 
eine Büroklemme geheftet und an diese ein Draht befestigt, durch dessen 
Anziehen das Blatt in der Kammer gespannt gehalten wurde. Das freie Ende 
des Drahtes wurde durch das ausgezogene Ende der Kammer nach außen ge- 
führt und mit einer Klemmschraube an der auf dem Kammerende angezogenen 
Kautschukschlauch befestigt. Auf diese Weise befand sich das Blatt stets in 
ein und derselben Lage und war somit stets gleichmäßiger Beleuchtung aus- 
gesetzt. 

Zur Messung der Lufttemperatur innerhalb der Kammer wurde durch den 
Gummistopfen ein Thermometer eingeführt, um die Temperaturveränderungen 
während des Versuches innerhalb der Kammer zu beobachten; denn die Tempe- 
ratur in der Kammer ist stets etwas höher als außerhalb und ist für diejenige des 











762 S. Tageeva: Zur Frage 


Versuchsblattes bestimmend (OKoNENKo, Totmacev, KEKucH 1928, Skvorzov 
1931, Harper 1931). 

Als Mangel der von mir angewandten Kammer betrachte ich die Tatsache, 
daß das Einschließen des Blattes in die Kammer und seine Orientierung in der 
gewünschten Richtung ohne Beschädigung sehr viel Aufmerksamkeit verlangt 
und etwa 1—1!/, Stunden für zwei gleichzeitig zu untersuchende Blätter bean- 
sprucht, so daß es mir nicht möglich war, mit der Bestimmung des Tagesverlaufs 
der Photosynthese so früh zu beginnen, wie es erwünscht gewesen wäre. 

Die Bestimmung der durch das Blatt zerlegten Kohlensäure wurde auf gaso- 
metrischem Wege im Luftstrom vorgenommen. 

Zur Zeit besitzen wir eine ganze Reihe von Abarten dieser Methode, die auf 
CO,-Absorption durch KOH oder Ba(OH), hinauslaufen. Beim Arbeiten unter 
den Bedingungen eines Feldversuches an unabgetrennten Blättern, ergab sich von 
selbst die Forderung, die Assimilati atur wesentlich zu vereinfachen. So 
ist ein Arbeiten mit der Apparatur von Brown und Escomse außerhalb des 
Laboratoriums undenkbar, die Apparatur von LuNDEGARDH (1924) ist ebenfalls 
sehr schwerfällig und wenig handlich, zudem besitzt sie eine Reihe Konstruktions- 
mängel, die eine Auswahl zweier vollkommen gleich arbeitender Apparate er- 
schwert. Von diesem Umstande, den auch ein Mitarbeiter von LUNDEGARDH 
(BELJAKoOFF 1929) zugibt, konnte ich mich bei meinen Versuchen im Laufe eines 
ganzen Sommers überzeugen. 

Viel bequemer für ein Arbeiten im Felde ist die Apparatur von BazyRInA 
(KosTYTscHEw, BAZYRINA, TSCHESNOKOW 1928), sie ist jedoch leicht zerbrechlich 
und kann bei unvollkommener CO,-Absorption bedeutende Fehler geben. Nach 
Angabe der Autoren beträgt die Menge der durch den Apparat nicht absorbierten 
Kohlensäure etwa 7% ; nach den in unserem Laboratorium durchgeführten Kon- 
trollversuchen kann diese Menge 14—16% erreichen und fällt selten auf 6— 7%. 
Ich bediente mich daher bei der Durchführung vorliegender Arbeit der in unserem 
Laboratorium konstruierten Apparatur von ORDOJAN (KRASNOSSELSKY - Maxt- 
mov 1929), die auf demselben Prinzip wie der Apparat von Brown und EscoMBE 
beruht, jedoch viel weniger kompliziert ist und dabei eine bedeutend vollständiger 
Absorption als der Apparat von Bazyrına ermöglicht. Die Genauigkeit unseres 
Verfahrens wird noch dadurch gesteigert, daß hierbei die Titrierung der Baryt- 
lauge direkt im Absorptionsgefäße vorgenommen wird, so daß ein Umgießen, 
bei welchem stets CO, aus der Luft absorbiert wird, unnötig ist. 

Die CO,-Besti thode nach ORDOJAN ist bereits eingehend in der 
erwähnten Arbeit von KRASNOSSELSKY-MAXIMOV beschrieben, so daß ich hier 
nur zu erwähnen brauche, daß ich zum Titrieren der Barytlauge Salzsäure statt 
Oxalsäure verwandte (n/25 und n/50 zur Endtitration). Um eine Lösung des 
Karbonatniederschlags zu vermeiden, wurde nicht bis zur völligen Entfärbung 
des Phenolphthaleins, sondern bis zu einer mit einer Standardlösung (Phenol- 
phthalein + Boraxpuffer pu 8,2—8,4) vergleichbaren Farbtönung titriert. Ein 
analoges Verfahren wurde von BOYSEN-JENSEN (1928) angewandt. 

Die Luft wurde durch die Blattkammer mit einem Glasaspirator gesaugt (vgl. 
KRASNOSSELSKY-Maximov). ‚Jeder Versuch dauerte 20—25 Minuten, wobei 
10 Liter durchgesaugt wurden, also mit einer Geschwindigkeit von 30 Liter pro 
Stunde. 

Die Versuche wurden unter freiem Himmel vor einem speziell eingerichteten 
»Assimilationshäuschen“ durchgeführt (Abb. 2). Die Vegetationsgefäße mit den 














Versuchspflanzen befanden sich auf einem Tisch vor dem Häuschen und waren 
mit den auf dessen Veranda befindlichen Absorptionsgefäßen und Aspiratoren 
durch Glas- und Kautschukröhren verbunden (Abb. 3). 
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Die Versuchsblätter befanden sich in der Blattkammer während des ganzen 
Versuchstages; zur Vermeidung einer Luftstauung in den Kammern und Beschla- 
gen der Kammerwände wurde in der Zeit zwischen zwei Bestimmungen mit Hilfe 
einer Wasserstrahlluftpumpe Luft durchgesaugt. Wie bereits oben erwähnt, trat 
die Luft nicht direkt aus der das Blatt umgebenden Atmosphäre ein, sondern 
durch eine Vertikalröhre, die durch ein T-Stück mit den Seitenröhren der Blatt- 
kammer verbunden war. Durch diese Vertikalröhre wurde ebenfalls die Luft zur 
Kontrollbestimmung des CO,-Gehalts der Atmosphäre eingesogen. 

Um eine Überhitzung der Blätter durch direkte Sonnenstrahlen und dem- 
entsprechende Beeinträchtigung der Photosynthese zu vermeiden, benutzte ich 
zu allen meinen Versuchen stets zerstreutes Sonnenlicht. Dieses wurde auf fol- 





Abb. 2. Assimilationshäuschen des physiologischen Laboratoriums des Instituts für Pflanzenbau 
in Detskoje Selo. Rechts: Tisch für die Versuchspflanzen. 


gende Weise erzielt: Über die Versuchsgefäße wurde ein mit einer doppelten Mull- 
stoffschicht bespanntes Holzgerüst gebracht, das mit Angeln befestigt war und 
leicht geneigt werden konnte. Stand das Gerüst mit der Längsachse in der West- 
Ostrichtung, so konnte durch Neigen in der Südrichtung auf dem Versuchstisch 
im Laufe des ganzen Tages Schatten erhalten werden, in welchem sowohl die Ver- 
suchsgefäße wie die Assimilationskammern und die Lichtmessungsgeräte standen 
(Abb. 4). Bei Neigung des Gerüstes, entsprechend dem mittäglichen Sonnen- 
stande, war eine weitere Verstellung nicht mehr nötig, da auf diese Weise im Laufe 
des ganzen Tages zerstreutes Licht erhältlich war. Die zerstreute Strahlung war 
jedoch, wenigstens in den Stunden hellsten Sonnenscheins, etwas zu hoch, da der 
durch direkte Sonnenstrahlen getroffene Mullstoff an sich eine Quelle ziemlich 
starker Strahlung darstellte. 

Iwanorr weist darauf hin, daß die zerstreute Strahlung unter natürlichen 
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Bedingungen von der Pflanze viel besser ausgenutzt wird als die direkte. Somit 
konnte das von mir angewandte Abblenden des Lichts nicht schädlich auf die 
Pflanze einwirken. Durch den Schirm erhalten wir zudem noch eine viel gleich- 
mäßigere Belichtung in den einzelnen Versuchen, da die Menge der zerstreuten 

sich im Laufe des Jahres nur wenig ändert, während sich die 
Belichtungsintensität im Laufe des Tages in Abhängigkeit vom Sonnenstand 
ändert, indem sie ein Maximum zwischen 12 und 13 Uhr aufweist und mit Sonnen- 





Abb. 3. Aspiratoren und Absorptionsgefäße nach ORDOJAN auf der Veranda 
der Assimilationshäusch 





untergang gleich 0 wird. Es ist daher notwendig diese Schwankungen bei den 
Versuchen in Rechnung zu ziehen, indem man jedesmal neben der Bestimmung 
des CO,-Gehalts der Luft auch eine Messung der Lichtintensität durchführt. 
Ich bediente mich zu diesem Zwecke des Streifenpyranometers nach SAVINOV, 
der eine Messung des kalorimetrischen Effekts der Sonnenstrahlen zuläßt. In 
einigen Versuchen kam das von KALITIN abgeänderte Pyranometer von ANG- 
sTRÔM in Anwendung. Nach meinen Messungen setzte der Mullstoffschirm die 
Helligkeit um das 2,5fache herab. So zeigte das Pyranometer um 12 Uhr mittags 
im Juli pro 1 qem horizontaler Fläche 1 cal/min. außerhalb des Blendschirmes 
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und 0,36 cal unter dem Schirm an, was dem gewöhnlichen Betrage der zerstreuten 
Sonnenstrahlung entspricht. In den folgenden Angaben über der Lichtstärke 
bediene ich mich der Angaben des Pyranometers in Skaleneinteilungen des Gal- 
vanometers, mit dessen Hilfe der im Pyranometer entstehende thermoelektrische 
Strom gemessen wurde; die Empfindlichkeit des benutzten Galvanometers be- 
trug 2,1 x 10-7 Amp. Auf Grund dieser Messungen wurden zugleich mit den 
Ergebnissen der Photosynthesebestimmung auch die Kurven fiir die Helligkeits- 
änderungen im Laufe des Tages gezeichnet. Versuche im direkten Sonnenlicht 
würden bei der von mir angewandten Luftstromgeschwindigkeit (30 Liter pro 
Stunde) unvermeidlich eine Überhitzung des Blattes und ein Beschlagen der 














Abb. 4. Versuchstisch. Die Pflanzen sind durch einen Mullstoffschirm beschattet. 
Aufgenommen von der Südseite. 


Kammerwand nach sich gezogen haben. Ich glaube daher, daß die von mir ange- 
wandte Abschirmung der direkten Sonnenstrahlen keine besondere Abweichung 
| von den normalen Bedingungen darstellt. 

Die Berechnung des assimilierten CO, geschah in üblicher Weise durch Um- 
rechnung auf 50 cm. Blättfläche in Milligramm pro Stunde. In einigen Ver- 
suchen wurde auch noch auf 1 g Frischgewicht umgerechnet. 

Bezeichnungen: Pflanzen, die am langen Tag gezogen waren, werden als 
Serie L, die am kurzen Tag gezogenen als Serie K bezeichnet. Das Zahlen- 
material ist tabellarisch zusammengestellt. In Kurven sind graphisch der Assimi- 
lationsverlauf der Serien L und K, die Temperatur der umgebenden Luft und in 
der Kammer, und die Anderungen der Sonnenstrahlung wiedergegeben. 





Planta Bd. 17. 50 
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II. Versuchsergebnisse. 
A. Versuche mit Hafer. 

Wir beginnen mit der Wiedergabe der Versuche mit dem Hafer — 
einer typischen Langtagspflanze (Sorte Avena sativa L. var. mutica AL., 
Nr. 0909 aus Finnland). Gesät wurde am 15. Juni; die Aufläufe er- 
schienen am 18. Juni. Zu Beginn der Entwicklung unterschieden sich die 
Pflanzen beider Serien nur wenig voneinander; am 18. Juli aber machte 
sich bei den Langtagspflanzen bereits beginnendes Schossen bemerkbar, 
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Abb. 5. Gesamtansicht der Haferpflanzen am 20. VIII. 29. Links lang-, rechts kurztägig 
(13 Stunden) gezogen. 
das am 30. Juli voll in Erscheinung trat, während die Kurztagspflanzen 
erst am 29. August schoßten, als die Langtagspflanzen bereits Milchreife 
erreicht hatten (Abb. 5). 

Die Versuche wurden parallel am gleichen Tage ausgeführt. Daher 
war das Versuchsmaterial in Bezug auf das Entwicklungsstadium nicht 
gleichwertig. Die Pflanzen der K-Serie waren (nicht dem Alter, wohl 
aber dem Entwicklungsstadium nach) stets etwas ,,jiinger“ als die der 
L-Serie. 

Dieser Umstand trägt natürlich zu einer Komplizierung der Ver- 
suchsergebnisse bei, Material von gleichem Entwicklungsstadium wäre 
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in vieler Hinsicht wünschenswerter, jedoch aus technischen Gründen 
nur sehr schwierig erhältlich gewesen. Übrigens war der Unterschied im 
Entwicklungsstadium bei den ersten Versuchen noch nicht allzugroß. 

Versuch 1. 3. VII. 1929. Sonnig, warm. 15 Tage alte Pflanzen (vom Beginn 
des Anlaufes an gerechnet). Beide Serien im Bestockungsstadium. Zum Versuch 
kommen Blatter des fünften Blattkreises, von unten gerechnet. Die erste Assi- 
milationsbestimmung begann um 13.40 Uhr, die letzte um 16.48 Uhr. Versuchs- 
ergebnisse in Abb. 6. 

Man sieht, daß die Pflanzen der K-Serie etwas höhere Photosynthese- 
werte geben, mindestens in den Tagesstunden. 
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Abb. 6. Photosynthese beim Hafer. Abb. 7. Photosynthese beim Hafer. 
Versuch 1 vom 8. VII. 29. Versuch 2 vom 7. VII. 29. 


Ein vollständiges Bild des Tagesverlaufs haben wir in diesem Versuch 
nicht. 

Versuch 2. 7. VII. 1929. Sonnig, aber kühler als am Vortag. Pflanzen 
19 Tage alt, beide Serien im Bestockungsstadium. Verwendet: Blatter des vierten 
Blattkreises. Erste Bestimmung um 10 Uhr, die letzte um 16.30 Uhr. Ergeb- 
nisse in Abb. 7. 

In diesem Versuche haben die Serien gleichsam ihre Platze ge- 
tauscht, die K-Serie gibt niedrigere Werte als die L-Serie. Das kann ge- 
wissermaßen als ein Hinweis auf die Zufälligkeit des früher bemerkten 
Unterschiedes gedeutet werden und legt anderseits die Vermutung nahe, 
daB die beiden Serien in der Intensität ihrer Photosynthese sich nicht 
wesentlich voneinander unterscheiden. Diese Vermutung wird durch 
den nachfolgenden, um 2 Tage später angestellten Versuch bestärkt. 

Versuch 3. 9. VII. Wechselnde Bewölkung, warm, Pflanzen 2 Tage alt, 
beide Serien im Bestocken. Verwendet: Blatter des vierten Blattkreises von 
unten. Erste Bestimmung um 9.47 Uhr, letzte 19.55 Uhr. Zur letzten Bestim- 
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mung wurden die Blatter der K-Serie nicht mehr verwandt, da sie um diese Zeit 
bereits ins Dunkelhaus gebracht waren. Ergebnisse in Abb. 8. 

Die beiden Blätter zeigen fast übereinstimmende Photosynthese- 
werte, die beiden Assimilationskurven verlaufen im allgemeinen parallel. 
DaB sie sich manchmal schneiden, ist wohl die Folge von Zufallsbe- 
dingungen. Die Mittelwerte fiir die Photosynthese in den Tagesstunden 
betragen fiir die L-Serie 12,38 mg, fiir die K-Serie 11,48 mg, also ein fast 
gleicher, für die K-Serie nur etwas héherer Wert. Die weiteren Versuche 
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Abb. 8. Photosynthese beim Hafer. Versuch 3 vom 9. VII. 29. 


zeigten, daB dieses Ubrige bei der K-Serie nicht immer zufälligen Cha- 
rakter tragt. 

Versuch 4. 18. VII. Trüb, morgens Regen, kühl, daher die Assimilations- 
werte ziemlich niedrig. Pflanzen 31 Tage alt. Verwendet: Blätter des dritten 
Kreises von oben. Erste Bestimmung um 9 Uhr, die letzte um 19 Uhr. Ergeb- 
nisse in Abb. 9, die auch die aktinometrischen Messungen mit Hilfe des Pyrano- 
meters von SAVINOV wiedergibt. 

Mit Ausnahme der ersten Morgenbestimmung, die für die L-Serie 
einen sehr kleinen, wohl auf einem zufälligen Fehler beruhenden, Wert 
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gab, zeigen alle übrigen Bestimmungen eine intensivere Assimilation bei 
den L-Pflanzen. Ein Vergleich der Kurven für die Photosynthese mit 
denen der Temperatur- und der Lichtkurven deckt einen deutlichen 
Parallelismus zwischen ihnen auf; dem Temperaturabfall um 15 Uhr ent- 
spricht ein Photosyntheseabfall, worauf um 16.30 Uhr ein neuer Anstieg 
mit dem der Sonnenstrahlung erfolgt. Bei deren bedeutender 
Schwächung gegen Abend sinkt die Photosynthese unter dem Kompen- 
sationspunkt, und wir erhalten bei der K-Serie bereits negative Werte, 
die auf das Uberwiegen der Atmung hindeuten. Die Abhangigkeit der 
Photosyntheseintensität von der Temperatur und der Belichtungsstärke 
tritt in diesem an einem trüben, kühlen Tage ausgeführten Versuch ganz 
besonders deutlich zutage. 
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Abb. 9. Photosynthese beim Hafer. Versuch 4 vom 18. VII. 29. 
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Versuch 5. 22. VII. Klar, sonnig, gegen Abend wolkig und trüb. Temperatur 
und dementsprechend auch die Photosynthesewerte ziemlich hoch. Pflanzen 
35 Tage alt, bei der L-Serie ist die Rispenbildung in der Blattröhre bereits be- 
endet, das Rispenvorblatt ist bereits gebildet, die K-Serie verharrt noch im Be- 
stockungsstadium. Verwendet: Blatter des dritten Kreises von oben. Erste 
Bestimmung um 11 Uhr, die letzte um 10.40 Uhr; an der letzten Bestimmung 
nahm das Blatt der K-Serie nicht mehr teil. Ergebnisse in Abb. 10. 

Mit Ausnahme der Abendbestimmungen (Photosynthese bereits stark 
gesunken), zeigt das Blatt der L-Serie iiberall héhere Werte als das der 
K-Serie. Ein Vergleich der Kurve der Photosynthese mit der der Strah- 
lung zeigt eindeutig die Abhangigkeit jener von dieser; der steile Abfall 
nach 14 Uhr, beim Umschlagen des klaren Wetters in triibes, wird durch 
einen ebensolchen steilen Abfall der Assimilationsintensität bei beiden 
Serien begleitet, obgleich die Temperatur noch ziemlich lange Zeit hoch 
blieb. Läßt man die unbedeutenden Abweichungen, die eigentlich inner- 
halb der Fehlergruppe liegen, außer acht, so sieht man, daß die Photo- 
synthese in den K- und L-Blättern parallel verläuft. 

Versuch 6. 30. VII. Klar, sonnig. Im Laufe des ganzen Tages Temperatur 
etwas tiefer als beim Versuch 5. Mit diesem Versuch beginnend, wurde außer der 
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Abb. 10. Photosynthese beim Hafer. Versuch 5 vom 22. VII. 29. 
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Abb. 11. Photosynthese beim Hafer. Versuch 6 vom 30. VII. 29. 
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Lufttemperatur (t° L) auch noch die Temperatur innerhalb der Kammer (t° K) 
gemessen. Wie die Tabellen zeigen, war die Temperatur in der Kammer während 
der Tagesstunden stets um 2—3° höher als die der Außenluft, was bei der ver- 
hältnismäßig kühlen Witterung wohl keine schädliche Überhitzung verursachen 
konnte. Pflanzen 43 Tage alt, L-Serie schon im Schossungsstadium, K-Serie noch 
immer im Bestocken. Verwandt wurden Blätter des dritten Kreises von oben. 
Erste Bestimmung um 8.50 Uhr, die letzte um 18.55 Uhr. Graphische Darstellung 
in Abb. 11. 

Sieht man von den Bestimmungen in den Morgenstunden und um 
15.50 Uhr ab, so ergeben sich für das L-Blatt die ganze Zeit über höhere 
Werte als für das K-Blatt; im allgemeinen sind aber die Unterschiede 
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Abb. 12. Photosynthese beim Hafer. Versuch 7 vom 15. VIII. 29. 
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geringer als in dem vorhergehenden Versuch. Der mittlere Tageswert der 
L-Serie beträgt 9,69 mg, bei der K-Serie 9,87 mg. Die Abhangigkeit von 
den AuBenbedingungen tritt besonders stark bei der Mittagsbestimmung 
zutage, wo die Assimilation einen starken Anstieg mit dem der Sonnen- 
strahlung und der Temperatur zeigt. Gegen Abend die übliche Senkung 
der Photosynthese, besonders mit dem Augenblick, wo die Sonne hinter 
die Baume des Versuchsplatzes verschwand. 


Versuch 7. 15. VIII. Veranderliches Wetter, sonnig, mit ziehenden Wolken. 
Strahlung daher groBe Spriinge aufweisend, Assimilationsverlauf unregelmaBig. 
Photosynthesewerte der L- und K-Serie zeigen Abweichungen nach beiden Seiten. 

Pflanzen 60 Tage alt, L-Serie in Milchreife, K-Serie unmittelbar vor dem 
Austreten der Rispe aus der Blattröhre. Verwendet: Blätter des zweiten Blatt- 
kreises. Erste Photosynthesebestimmung um 9 Uhr, letzte um 16.50 Uhr. Gra- 
phische Darstellung in Abb. 12. 
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772 S. Tageeva: Zur Frage 

Die Assimilationskurven der K- und L-Blätter überkreuzen sich 
öfters, es läßt sich daher schwer sagen, welche höher liegt. Berechnet man 
die mittleren Photosynthesewerte für die Tagesstunden (ohne die letzte 
Abendbestimmung), so erhält man für das L-Blatt 8,7 mg CO, pro 
Stunde, für das K-Blatt 8,9, also fast übereinstimmende Werte. Somit 
hat sich die photosynthetische Fähigkeit der beiden Serien im August 
fast ausgeglichen, entweder durch Erniedrigung bei der L-Serie infolge 
des beginnenden Alterns der Blätter, oder durch Steigerung bei der 
K-Serie nach dem Austreten der obersten Blätter am Stengel, die be- 
kanntlich überhaupt durch höhere Assimilationsfähigkeit ausgezeichnet 
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Abb. 13. Photosynthese beim Hafer. Versuch 8 vom 17. VIII. 29. 


sind. Eine Entscheidung ist kaum môglich, da die einzelnen Versuche 
an verschiedenen Tagen mit verschiedenen AuBenbedingungen durch- 
gefiihrt worden sind. 

Versuch 8. 17. VIII. Wetter veränderlich, maBig warm. Die Vergleichs- 
pflanzen zeigen genau solche unregelmäBige Schwankungen wie in Versuch 7. 
Pflanzen 62 Tage alt. Serie L im Milchreifestadium, Serie K unmittelbar vor dem 
Erscheinen der Rispe. Verwendet wurden dieselben Blatter wie am 15. VIII. 
Erste Bestimmungen um 8.50 Uhr, die letzten um 18.48 Uhr. Graphische Dar- 
stellung in Abb. 13. 

Ergebnisse im wesentlichen dieselben wie im vorigen Versuch, Mittel- 
werte für die Tagesstunden (bis 13.48 Uhr einschl.): L-Blatt 8,54 mg, K- 
Blatt 8,51 mg pro Stunde, also wieder fast gleiche Werte. 

Versuch 9. 29. VIII. Sonnig, maBig warm. Pflanzen 74 Tage alt, L-Serie in 
Milchreife, bei K-Serie beginnt die Rispe zu erscheinen, L-Blatt, drittes von oben, 
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K-Blatt zweites von oben. Beginn der Bestimmungen um 7 Uhr, Ende 18.45 Uhr. 
Graphische Darstellung in Abb. 14. 

Die Assimilationskurven verlaufen (mit Ausnahme der 1. Bestim- 
mung) bei beiden Vergleichspflanzen parallel mit einem kleinen Uber- 
gewicht zugunsten der K-Serie. Mittlere Assimilation während der 
Tagesstunden bei der L-Serie 10,2 mg, bei der K-Serie 10,4 mg, also fast 
gleich. Nach 14 Uhr starkes Absinken des Assimilationsprozesses, ver- 
ursacht durch Strahlungs- und Temperaturabfall infolge Schattenbil- 
dungdurchGebäudeund  z 
Bäume. 
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Serie in irgendeinem Zu- 
sammenhange mit dem 
Altern der Blätter derselben, was zu einer frühzeitigeren Überfüllung 
der Blätter mit Assimilaten führt und eine Photosynthesehemmung nach 
sich zieht. Gegen Abend holen die K-Blätter die ersteren auf, die Abend- 
abschnitte der Kurven sind + gleich. 

Im Rückblick auf die Haferversuche sehen wir vor allem, daß die 
photosynthetische Fähigkeit bei beiden Serien zu Beginn des Versuchs 
fast gleich war. Gegen Mitte der Vegetationsperiode, wo die L-Serie in 
ihrer Entwickelung die K-Serie überholte, war die Assimilationsinten- 
sität bei ersterer etwas höher; zu Ende der Entwicklung aber gleichen 
sich die Unterschiede wieder aus, vermutlich wohl infolge Assimilations- 
schwächung bei der L-Serie, die sich schon der Vollreife näherte. 

B. Versuche mit Hirse. 

Die Aussaat der Hirse (Panicum miliaceum subsp. effusum AL. var. 
subcoccineum SIR. Nr.85 aus Saratov) wurde fast gleichzeitig mit der des 
Hafers vorgenommen (am 17. Juni 1929), die Ausläufe erschienen am 


Abb. 14. Photosynthese beim Hafer. Versuch 9 vom 29. VIII. 29. 
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22. Juni. Da aber die Hirse bedeutend wärmeliebender als der Hafer ist 
und daher in ihrer Entwicklung etwas gegen diesen zurückblieb, konnte 
der erste Versuch erst am 15. Juli angestellt werden, als die Pflanzen be- 
reits 20 Tage alt waren. Zu dieser Zeit unterschied sich die Entwicklung 
der K-Serie nur sehr wenig von der der L-Serie, bei beiden waren be- 
en | 

RAR 





Abb. 15. Gesamtansicht der Hirsepflanzen am 20. August 1929. Links lang-, rechts kurztägig 
(9 Stunden) gezogen. 

Bald darauf aber gehen beide Serien stark auseinander; während des 
dritten Versuches (26. Juni) begann bei den K-Pflanzen schon die Rispe 
zu erscheinen, am 5. August begann schon die Reife, während bei der 
L-Serie die Rispe erst beim letzten Versuch (24. August) erschien. Bei 
gehemmter Fruchtbildung zeigte die L-Serie üppige vegetative Ent- 
wicklung und hatte, wie aus den unten angeführten Zahlen ersichtlich, 
bedeutend größere Blätter als die K-Serie. Aussehen der Pflanzen gegen 
Ende des Versuchs vgl. Abb. 15. 

Versuch 10. 15. Juli. Trübe, kühl. Pflanzen 23 Tage alt, beide Serien im 8- 
Blätterstadium. Versuchsblatt: drittes von oben. Erste Bestimmung um 
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11.25 Uhr, letzte um 21.10 Uhr. Die K-Pflanze nahm an den beiden letzten Be- 
stimmungen nicht teil, da sie bereits ins Dunkelhaus gebracht war. Graphische 
Darstellung in Abb. 16. 
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Abb. 16. Photosynthese bei der Hirse. Versuch 10 vom 15. VII. 29. | 











Die 1. und 3. Bestimmung zeigten beim L-Blatt eine intensivere Assi- 

milation, die 2. beim K-Blatt. Mittelwerte fiir beide Serien fast gleich, | 

| L-Serie 3,64 mg, K-Serie 3,41 mg. = à | 
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tend stärker, doch geht der Tages- TE @ M 5 BS 7 
verlauf bei beiden Serien parallel, Abb. 17. Photosynthese bei der Hirse. 
wobei sich eindeutige Abhängigkeit NT TN A 

von der Temperatur bemerkbar macht. Infolge veränderlicher Bewöl- 
kung macht die Strahlungsintensität im Laufe des Tages so groBe Sprünge, 
daB ein Bezug der Photosynthese auf die Beleuchtungsstarke nicht gut 
möglich ist. Der Versuch wurde am nächsten Tage wiederholt. 
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Versuch 12. 27. Juli. Anfangs trübe, dann sonnig. Pflanzen 35 Tage alt, im 
gleichen Entwicklungsstadium wie im vorigen Versuch. Zweite Blätter von oben. 
Erste Bestimmung um 12.10 Uhr, letzte um 17 Uhr. K-Blatt wurde bei der 
letzten Bestimmung nicht mitbenutzt. Kurven in Abb. 18. 

Infolge des trüben Wetters liegen alle Werte niedriger als beim 
vorigen Versuch. Die Abhängigkeit der Photosynthese von Temperatur 
und Beleuchtung tritt abermals ganz deutlich zutage. Verhältnis zwi- 
schen den beiden Serien diesmal aber genau umgekehrt wie im vorigen 
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Abb. 19. Photosynthese bei der Hirse. 
Versuch 13 vom 5. VIII. 29. 


Abb. 18. Photosynthese bei der Hirse. 
Versuch 12 vom 27. VII. 29. 


Versuch, das L-Blatt assimiliert bedeutend stärker. Ob das mit der 
schwächeren Beleuchtung in diesem Versuch zusammenhängt, auf welche 
die Pflanzen von verschiedener Tageslänge etwa in verschiedener Weise 
reagieren, oder ob andere Ursachen vorliegen, läßt sich nicht entscheiden. 
Nach Skvorzov (1931) können sogar unmerkliche Beschädigungen des 
Blattes, wie etwa ein Umbiegen der Mittelrippe, eine sehr bedeutende 
Assimilationshemmung und sogar reichliche CO,-Ausscheidung verur- 
sachen. Ich bin daher geneigt anzunehmen, daß das verschiedene Ver- 
halten der K- und L-Serie in den beiden Versuchen auf irgendwelche 
unbemerkt gebliebenen Beschädigungen zurückzuführen ist. 
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Versuch 13. 5. VIII. Warm, sonnig. Ziemlich regelmaBiger Temperatur- und 
Strahlungsverlauf. Pflanzen 44 Tage alt, Serie L beginnt zu schossen, K-Serie 
im Anfang der Reifung. Versuchsblatt bei L-Serie fiinftes von unten, viertes von 
oben, K-Blatt fünftes von unten, zweites von oben. Diese Blatter wurden ge- 
wählt, weil bei der L-Serie nach dem letzten Versuch noch zwei Blattkreise hinzu- 
gekommen waren, während die Blattzahl bei der schon reifenden K-Serie un- 
verändert geblieben war. Es entsprach demnach der vierte Blattkreis der L-Serie 
dem zweiten Blattkreis des vorhergehenden Versuchs bei der K-Serie. Erste 
Bestimmung um 10 Uhr, letzte um 17 Uhr. Graphische Darstellung in Abb. 19. 
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Abb. 20. Photosynthese bei der Hirse. Versuch 14 vom 8. VIII. 29. 


Beide Serien gaben fast zusammenfallende Kurven mit deutlich aus- 
geprägtem Maximum um 12 Uhr mittags, also noch vor dem Temperatur- 
maximum des Tages. Die Assimilation war bei beiden Blattern fast 
gleich. Mittelwert aus sieben Bestimmungen bei L-Serie 9,96 mg pro 
Stunde, bei K-Serie 9,98 mg. 

Versuch 14. 8. VIII. Anfangs sonnig, ab 14 Uhr etwas wolkig, dann triib. 
47 Tage alte Pflanzen. L-Serie schoBt, K-Serie im Reifen. Verwandt wurden die 
Blatter des zweiten Blattkreises von oben. Erste Bestimmung um 9.50 Uhr, letzte 
um 18.10 Uhr. K-Blatt zur letzten Tagesbestimmung nicht mehr benutzt. Gra- 
phische Darstellung auf Abb. 20. 

Es ergeben sich eingipfelige Kurven für beide Blätter, ihre Uberein- 
stimmung ist viel weniger vollkommen als im vorigen Versuch. Sieht 
man von der allerersten Bestimmung und vom starken Sprung um 
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12.10 Uhr ab, so verläuft die L-Kurve bedeutend höher als die K-Kurve. 
Der Mittelwert für L beträgt 9,05, für K 7,85 mg, also etwas weniger. Im 
allgemeinen Verlauf beider Kurven bemerkt man einen deutlichen 
Parallelismus zwischen Temperatur-, Strahlungs- und Photosynthese- 
gang. Die abendliche Photosynthesesenkung tritt beim K-Blatt be- 
deutend früher als beim L-Blatt ein. 

Versuch 15. 12. August. Heiter, sonnig, nach 14 Uhr ziehende Wolken, gegen 


Abend wieder heiter. Temperatur ziemlich hoch, steigt innerhalb der Kammer 
bis auf 26°. Pflanzen 51 Tage alt, L-Serie im Schossungsstadium, K-Serie in 
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Abb. 21. Photosynthese bei der Hirse. Versuch 15 vom 12. VIII. 29. 


Milchreife. L-Blatt viertes, K-Blatt zweites von oben, dieselben Blätter wie im 
Versuch vom 8. VIII. Erste Bestimmung um 9 Uhr, letzte um 17.10 Uhr. Gra- 
phische Darstellung in Abb. 21. 

Beide Blatter ergaben eingipfelige Kurven, jedoch von verschiedener 
Form; beim K-Blatt liegt das Maximum in den Morgen- und Mittags- 
stunden, bei der L-Serie in den Nachmittagsstunden. Der abendliche 
Abfall gestaltet sich ahnlich wie im vorigen Versuch bei der K-Serie etwas 
steiler als bei der L-Serie, die mittlere Photosyntheseintensität ist dies- 
mal beim K-Blatt höher als beim L:Blatt, aber nur unbedeutend, näm- 
lich 10,65 mg gegen 10,05 mg. 

Die Parallelität beider Kurven der Photosynthese mit denen der 
Temperatur und Beleuchtung tritt klar zutage. 
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Versuch 66. 24. VIII. Kühl, veränderliche Beleuchtung. Dementsprechend 
liegen die Photosynthesewerte ziemlich niedrig. Pflanzen 65 Tage alt. Bei L 
beginnt das Schossen, K in Wachsreife. L-Blatt erstes, K-Blatt zweites von 
oben. Erste Bestimmung um 10.25 Uhr, letzte um 18.45 Uhr. Versuchsergebni 
in Abb. 22. 

Die Photosynthesekurven laufen deutlich parallel und zeigen ein 
Maximum gegen 14 Uhr. Die Zahlen fiir das K-Blatt sind im allgemeinen 
niedriger als für das L-Blatt, das Maximum liegt bei diesem etwas höher. 
In den Abendstunden setzte das L-Blatt die Assimilation fort, während 
das K-Blatt sich bereits im Dunkelraum befand und normale Atmung 
mit CO,-Ausscheidung zeigte. Bemerkenswert ist, daß die K-Pflanzen in 





Licht 











70,25 1255 M5 | BY | 


De as a et RE LE 7 
So BP Sh oP Se NP D 


Abb. 22. Photosynthese bei der Hirse. Versuch 16 vom 24. VIII. 29. 





diesem Versuch, bereits am Schluß ihrer Entwicklung stehend, trotzdem 
noch ziemlich hohe Photosynthesewerte geben. 

Faßt man die Ergebnisse der Versuche mit der Hirse zusammen, so 
sieht man, daß während der Versuchsperiode die Photosynthese bei bei- 
den Pflanzenserien fast stets einander gleich war, obgleich in einzelnen 
Versuchen entweder die eine oder die andere Serie das Übergewicht hatte. 
Den ziemlich geringen Unterschied, den wir beim Hafer beobachten 
konnten, finden wir bei der Hirse nicht. Es muß darauf hingewiesen 
werden, daß die großen Blätter der L-Serie in den verhältnismäßig 
kleinen Assimilationskammern vermutlich schlechter mit Kohlensäure 
versorgt wurden als die Pflanzen der K-Serie. Vielleicht wurde deshalb 
auch die Photosynthese in den letzten Versuchen etwas geringer als sie 
tatsächlich sein kann. 
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IIL Diskussion der Versuchsergebnisse. 

Die Ergebnisse vorliegender Arbeit lassen sich von zwei Gesichts- 
punkten aus betrachten. Erstens einmal auf Unterschiede in dem 
Tagesverlauf der Assimilation bei Pflanzen von verschiedener photo- 
periodischer Reaktion, die bei verschiedener Tagesliinge aufgezogen 
waren, zweitens aber auf gesetzmäßige Beziehungen zwischen Tem- 
peratur- und Beleuchtungsverlauf einerseits und Assimilationsintensitat 
andererseits. Zudem könnte man aber noch an Hand der vorliegenden 
Bestimmungen sich eine gewisse Vorstellung iiber die Anderungen der 
Photosynthese im Laufe der Entwicklung bilden. 

Vergleichen wir zunächst die Intensität und den Verlauf der Photo- 
synthese bei Pflanzen derselben Art — richtiger derselben reinen Linie —, 
die bei verschiedener Tageslänge gezogen waren. Bekanntlich hat die 
Aufzucht bei verschiedener Tageslänge bei Pflanzen, die auf diesen 
Faktor reagieren, krasse Unterschiede im Eintritt der Entwicklungs- 
phasen und in der Anhäufung von Trockensubstanz zur Folge. Bei den 

, wie beim Hafer in unserem Versuch, wird durch kurz- 
tägige Aufzucht die Fruchtbildung gehemmt, die vegetative Entwicklung 
dagegen verstärkt, so daß bedeutend mehr Trockensubstanz angehäuft 
wird trotz Verkürzung der Arbeitszeit der assimilierenden Oberfläche. 
Langtagspflanzen zeigen dagegen eine geringere Substanzanhäufung, was 
wohl mit der schnelleren Entwicklung unter diesen Bedingungen zu- 
sammenhängt. Umgekehrt bei der Hirse. Hier zeigen Kurztagspflanzen 
Entwicklungsbeschleunigung und geringere Maße, während langtägige 
Aufzucht Riesenpflanzen mit starker Verspätung der Rispenbildung und 
des Schossens ergibt. Diese Erscheinung ist bereits in den ersten Arbeiten 
von GARNER u. ALLARD (1920, 1923) festgestellt worden und eingehend 
in den Arbeiten von DOROSCHENKO u. Rasumov (1927, 1929) wie in dem 
zusammenfassenden Artikel von Maxımov (1929) behandelt. 

Die bedeutend stärkere Anhäufung von Trockensubstanz in Lang- 
tagspflanzen bei Tagesverkürzung und in Kurztagspflanzen bei Tages- 
verlängerung bringt unwillkürlich auf den Gedanken, daß unter 
diesen Bedingungen die Assimilationsintensität eine Steigerung erfahren 
muß. Betrachten wir die Ergebnisse von IRENE Boropın (1931) über 
Trockensubstanzanhäufung. Gerste häufte während der Vegetation 
(auf Nährlösung), kurztägig gezogen, 30,37 g Trockensubstanz an, lang- 
tägig aber nur 7,03 g, d.h.4,3mal weniger, obwohl die Zahl der Arbeits- 
stunden 50% größer war (17—18 gegen 10 Stunden). Trotzdem lassen 
diese Ergebnisse nicht den Schluß zu, daß die Assimilationsintensität 
der Pflanze mit größerer Trockensubstanzanhäufung höher war. Stoff- 
anhäufung und Photosynthese stehen in viel komplizierterem Verhältnis 
zueinander als es zunächst scheinen mag. Darauf hat LUBIMENKO schon 
1909 hingewiesen. Er sagt dort: ,,Beim Stoffanhäufungsvorgang durch 
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die griine Pflanze muB man zwei Stadien unterscheiden, und zwar erstens 
das Stadium der CO,-Zersetzung, die mit der Anhäufung der Assimila- 
tionsprodukte in dem assimilierenden Gewebe verbunden ist und das 
Stadium der Weiterverarbeitung dieser Produkte im Pflanzenkörper.‘ 
Und weiter: „Das Endergebnis oder die absolute Menge der photo- 
synthetischen Arbeit wird infolgedessen nicht nur durch die Zerlegungs- 
intensität der Kohlensäure bestimmt, sondern auch durch die Intensität 
des Zuwachses von assimilierendem Gewebe.‘ 

Wenden wir uns nun den Ergebnissen vorliegender Arbeit zu. 

In den Haferversuchen war zu Beginn der Entwicklung die Photo- 
synthese bei beiden Serien fast gleich, in späteren Stadien ist die der L- 
Serie bei geringerer Trockensubstanzanhäufung intensiver. In den 
Hirseversuchen konnten keine Unterschiede der photosynthetischen In- 
tensität zwischen beiden Serien festgestellt werden. Meine Versuche 
deuten also ganz entschieden auf ein Fehlen strenger Proportionalität 
zwischen Photosynthese und Trockensubstanzanhäufung hin und zeigen 
für Pflanzen von vollkommen identischer genetischer Natur anschaulich 
die Möglichkeit krasser Unterschiede in der Ertragsfähigkeit bei gleich 
intensiver Assimilation. 

Diese verschiedene Trockensubstanzanhäufung bei fast gleich starker 
Photosynthese ist leicht zu erklären, wenn man die Zwecke beachtet, 
zu denen jeweilig die photosynthetisch erzeugten Stoffe verwandt werden. 
Bei Pflanzen mit gehemmtem Fruchten (L-Serie bei der Hirse, K-Serie 
beim Hafer) werderi die Assimilate vornehmlich zum Aufbau neuer 
Blätter, d.h. neuer assimilierender Oberflächen, verwandt. Bei der- 
artigem ununterbrochenem Anwachsen der Arbeitsfläche verläuft die 
Anhäufung der Trockensubstanz nach den Gesetzen einer geometrischen 
Reihe entsprechend den von BLACKMAN (1919) angegebenen Regeln. 
Als Folge ergibt sich zur Zeit des bei diesen Pflanzen verspätet ein- 
tretenden Fruchtens ein großer Vorrat an Assimilaten und dement- 
sprechend ein ergiebiger Ertrag. Bei Pflanzen mit beschleunigtem 
Fruchten (K-Serie bei der Hirse, L-Serie beim Hafer) erhalten wir bei 
gleicher photosynthetischer Intensität ein vollkommen anderes Bild. 
Der frühe Übergang zum Fruchten bildet die Ursache für eine ganz 
andersartige Ausnutzung der Assimilate, sie werden in der Hauptsache zur 
Bildung der Vermehrungsorgane benutzt, die Arbeitsfläche wächst fast 
gar nicht an, die Anhäufung der Trockenmasse geht nicht nach den 
Regeln der Zinseszinsrechnung, sondern der gewöhnlichen Zinsrechnung 
vor sich. 

Das Ergebnis einer derartigen Ausnützung der Assimilate ist dann 
eine schwächere Stoffanhäufung, trotz nicht geringerer, beim Hafer sogar 
etwas höherer Intensität der Photosynthese, da die assimilierende Ober- 
fläche nur unbedeutend ist, der Verbrauch an organischer Substanz aber 
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sehr stark anwächst. Auf eine etwas gesteigerte Photosynthese bei der 
L-Serie im Haferversuch wurde bereits oben hingewiesen. Diese Steige- 
rung macht sich nicht zu Beginn der Versuche, sondern erst zu Beginn des 
Schossens bemerkbar und läBt sich daher vermutlich mit der den Eintritt 
des Reproduktionsstadiums begleitenden Wachstumssteigerung und dem- 
zufolge intensiveren Assimilatableitung aus dem Blatte in Zusammen- 
hang bringen. Die energischere Stoffableitung wird wohl eine der Ur- 
sachen für die gesteigerte Assimilationstätigkeit bilden. Leider sind 
meine Versuche für einen SchluB auf solche gesteigerte Assimilation beim 
Hafer der L-Serie nicht zahlreich genug. Bei der Hirse ist zudem dieser 
Unterschied viel schwächer ausgeprägt. Erwähnung verdient , daß 
Maxımov u. KRoTkın (1930) bei ihren Versuchen über die Temperatur- 
wirkung beim Hafer ebenfalls fanden, daß frühreifere Serien eine ge- 
steigerte Assimilation zeigen. Freilich stützten sie sich dabei nicht auf 
direkte Assimilationsversuche, sondern auf indirekte Schlüsse. 

In Anbetracht der nur sehr unbedeutenden Unterschiede in der Assi- 
milationstätigkeit der Serien K und L kann die Verlängerung oder Ver- 
kürzung der Tagesperiode kaum irgendwelchen Einfluß auf die assi- 
milatorische Intensität haben, und diese kann man deshalb auch nicht 
als wesentliche Ursache für die Änderungen, die die Pflanze bei Tages- 
verlängerung bzw. -kürzung erfährt, ansprechen. 

Es scheint mir demnach, daß die Ansicht von LUBIMENKO und 
SCHTSCHEGLOVA (1927), nach der die Langtagpflanzen durch gesteigerte 
Photosynthese bei Tagesverlängerung, die Kurztagpflanzen durch um- 
gekehrte Reaktion gekennzeichnet sein sollen, nicht genügend begründet 
ist. Die Photosyntheseintensität kann nicht als der bestimmende Faktor 
bei der photoperiodischen Reaktion angesehen werden. Übrigens findet 
man in der genannten Arbeit auch noch Hinweise auf andere Ursachen 
der photoperiodischen Reaktion, die in der unmittelbaren Wirkung des 
Lichtes auf die wachsenden Pflanzenorgane begründet sein sollen. 

Betrachten wir nun die Unterschiede im Tagesablauf der Assimilation 
bei den bei verschiedener Tageslänge aufgezogenen Pflanzen. Beim Be- 
ginn der oben beschriebenen Versuche erwartete ich, auf mehr oder we- 
niger krasse Unterschiede im Tagesverlauf der Photosynthese bei den 
verschiedenen Pflanzenserien zu stoßen. Leider war es mir aber, aus rein 
technischen Ursachen, wegen des zeitraubenden Herrichtens der Apparatur 
und des Objektes, nicht möglich, mit den Versuchen morgens so zeitig zu 
beginnen, wie ich gewünscht hätte, und so mußte ich dabei gerade auf die 
besonders interessanten Morgenbestimmungen verzichten. Trotz dieses 
Mangels kann ich jedoch die Überzeugung aussprechen, daß der Ablauf 
der Assimilation bei meinen Pflanzen keine wesentlichen Unterschiede 
gemäß der verschiedenen Tageslänge ihrer Aufzucht zeigt. In vielen Ver- 
sucher stimmte er bei beiden Serien vollkommen überein. Meine ur- 
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sprüngliche Annahme, daB die L-Pflanzen bedeutend früher ihre Blatter 
mit Assimilaten füllen und dementsprechend früher ihre Photosynthese- 
intensität erniedrigen wiirden, bestätigte sich also nicht. 

Nur in den letzten, bereits im August ausgeführten Haferversuchen 
(Versuche 7—9) macht sich ein gewisses Auseinandergehen im Photo- 
syntheseverlauf bemerkbar. Zu dieser Zeit zeigten nämlich beide Serien 
schon besonders groBe Unterschiede: Die L-Serie war bereits im Reifen 
begriffen, und die Blätter verrieten Alterungserscheinungen, während die 
K-Serie noch in voller vegetativer Entwicklung stand und erst eben mit 
dem Schossen begonnen hatte. Unter solchen Umständen zeigten die 
Blatter der L-Serie ein Maximum am friihen Morgen, eine Senkung in den 
darauffolgenden Stunden und in der zweiten Tageshälfte einen Wieder- 
anstieg. So erhält man eine zweigipfelige Kurve mit einem Knick bei ex- 
tremen AuBenbedingungen. Vermutlich war in diesen bereits alternden 
Blättern die Ableitung gehemmt und deshalb die Blätter bereits während 
der Mittagsstunden mit Assimilaten überfüllt, was eine Hemmung der 
Photosynthese nach sich ziehen mußte. Unterdessen aber setzten die 
physiologisch jüngeren Blätter der K-Serie ihre Photosynthesetätigkeit 
fort. Ein Vergleich des Tagesverlaufs bei der Hirse und beim Hafer lehrt, 
daß trotz ihrer verschiedenen photoperiodischen Reaktion die Assi- 
milationskurven keine wesentlichen Unterschiede zeigen. Im allge- 
meinen bleibt der Charakter der Kurven mehr oder weniger gleich. Es 
ist natürlich im Auge zu behalten, daß nur solche Versuche vergleichbar 
sind, die bei möglichst gleichen Außenbedingungen vorgenommen 
wurden; denn, wie weiter unten ausgeführt werden wird, es wirken die 
Außenbedingungen sehr wesentlich auf den Verlauf der CO,-Assimilation 
ein und erschweren somit den Vergleich der einzelnen Gruppen unterein- 
ander sehr bedeutend. Gleichzeitige Versuche mit Hafer und Hirse, die 
einzig und allein eine Antwort auf diese Fragen geben könnten, konnten 
leider aus rein technischen Gründen nicht ausgeführt werden. 

Sehen wir uns einige Zahlenwerte aus den Tabellen an, die maximale 
und mittlere Größen der Assimilation zeigen. Die maximale Größe aus 
Tabelle 16 für die Hirse der K-Serie von 14,20 mg pro Stunde und 50 gem, 
für die L-Serie 14,29 mg; aus Tabelle 16 für den Hafer der K-Serie 
10,50 mg, L-Serie 12,90 mg. Die Minimalwerte für die Tagesstunden 
(10—15 Uhr) betragen entsprechend für die Hirse 8,73 bzw. 8,87 mg, 
für den Hafer 8,34 bzw. 6,74 mg. Wir sehen also, daß die Unterschiede 
nicht allzu bedeutend sind. Die Mittelwerte für die Assimilation während 
der Tagesstunden, auf die ich in einigen Versuchen hinwies, zeigen auch 
keine wesentlichen Unterschiede zwischen Hafer und Hirse ; so haben wir 
für den Hafer im Versuch 6 für die L-Serie 9,69 mg, für K-Serie 9,87 mg, 
im Versuch 7 für die L-Serie 8,70 mg, für die K-Serie 8,90 mg usw. Für 
die Hirse betrug die mittlere Photosyntheseintensität in Versuch 13 bei 
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der L-Serie 9,96 mg, bei der K-Serie 9,98 mg. Es war also nicht möglich, 
einen ursächlichen Zusammenhang zwischen den Besonderheiten der 
Assimilation und der photoperiodischen Reaktion aufzudecken, vielmehr 
verlauft erstere bei Pflanzen, die ausgesprochen verschieden auf Ande- 
rungen der Tageslange reagieren, ziemlich iibereinstimmend. Somit ist es 
auch kaum angängig, eine Erklärung fiir die photoperiodische Reaktion 
in Unterschieden der Photosynthese zu suchen; näher liegt der Gedanke, 
daB es sich hier um eine direkte Lichtwirkung auf die jungen Gewebe des 
Vegetationspunktes handelt. 

Der SchluB auf das Fehlen eines direkten Zusammenhanges zwischen 
Assimilation und photoperiodischer Reaktion ist nicht neu. GARNER 
u. ALLARD wiesen bereits 1923- darauf hin, daß zur Erreichung eines 
photoperiodischen Effekts bereits ein Zusatz künstlichen Lichts von so 
niedriger Intensität genügt, daß dabei keine oder nur ganz unbedeutende 
Photosynthese vor sich geht. Diese Ergebnisse wurden dann in noch un- 
veröffentlichen Versuchen von Rasumov im hiesigen Laboratorium be- 
stätigt. Er fand, daß zur „Verlängerung“ des Tages bereits eine Licht- 
stärke von 10—20 Lux genügt, die weit unterhalb des Kompensations- 
punktes liegt. Endlich fanden laut einer nach Abschluß vorliegender 
Arbeit veröffentlichten Arbeit ARTHUR, GUTHRIE u. NEwELL (1930), 
daß es für die photoperiodische Reaktion bedeutungslos ist, unter wel- 
chen Bedingungen im Laufe der hellen Tagesstunden die Photosynthese 
vor sich geht. Diese Forscher änderten die Lichtintensität und den CO,- 
Gehalt innerhalb sehr weiter Grenzen und erhielten demzufolge ganz ver- 
schieden starke Stoffanhäufung in den Blättern; eine entsprechende Ver- 
schiebung der Entwicklungsstadien war aber trotzdem nicht zu erreichen. 
Der wichtigste wirksame Faktor ist also die Tageslänge, unabhängig von 
der Spannung und dem Verlauf der Photosynthese. Somit steht das Er- 
gebnis, zu dem ich auf Grund meiner Versuche gelangt bin, in guter Über- 
einstimmung mit denjenigen, die von anderen Autoren auf anderen 
Wegen gefunden worden sind. 

Die vorliegende Arbeit hat zahlreiche Ergebnisse über den Tagesver- 
lauf der Photosynthese geliefert, so daß es nicht uninteressant erscheint, 
an diese Ergebnisse die Besprechung einiger Fragen der Photosynthese 
anzuknüpfen, die nicht in unmittelbarem Zusammenhang mit der Frage- 
stellung vorliegender Arbeit stehen. Denn wir besitzen zur Zeit nur sehr 
wenig Angaben über die Photosynthese für eine und dieselbe Pflanze 
unter verschiedenen natürlichen Außenbedingungen. Was zunächst den 
allgemeinen Verlauf der Photosynthese anbelangt, so erhielt ich in allen 
Fällen mit einigermaßen regelmäßigem Verlauf der meteorologischen Fak- 
toren eingipfelige Kurven mit einem Maximum in den Mittags- oder nur 
selten in den Nachmittagsstunden. In keinem einzigen meiner Versuche 
trat ein starker Knick in der Kurve in den Stunden auf, wo sie Kosty- 
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TSCHEW und Mitarbeiter (1928) und ebenso NrrscHIPOROVITSCH (1930) und 
Kekucu (1929) beobachteten. Ich sehe den Hauptgrund für diese ab- 
weichenden Ergebnisse darin, daß ich durch den Mullstoffschirm in der 
Blattkammer eine Überhitzung des Blattes vermeiden konnte, die in den 
Versuchen von KOSTYTSCHEW und Mitarbeitern (1930) besonders den in 
südlichen Breiten ausgeführten (Kaukasus und Mittelasien) stattgefun- 
den haben mußte. Da die Autoren leider die Temperatur des Blattes 
nicht durch Einführen eines Thermometers in die Blattkammer ge- 
messen haben, kann ich nicht ohne weiteres meine Versuchstemperaturen 
mit denen der genannten Autoren vergleichen. Daß in den Versuchen 
von KOSTYTSCHEW, TSCHESNOKOV u. BAZYRINA (1930) innerhalb des 
Polarkreises niemals CO,-Ausscheidung zu beobachten war, ebenso- 
wenig im verhältnismäßig kühlen Sommer 1928 in Peterhof, dagegen 
im warmen Sommer des Jahres 1927, — spricht eindeutig dafür, daß die 
CO,-Ausscheidung am Licht eine unnormale Erscheinung ist und durch 
die Überhitzung des Blattes verursacht wird. 

In unseren Versuchen wurde bereits mehrfach darauf hingewiesen, 
daß des öfteren ein voller Parallelismus des Tagesverlaufes der Assi- 
milation mit dem Temperatur- und Beleuchtungsgang zu verzeichnen 
war. Auch hier gehen unsere Ergebnisse und die von KostyTscHEw und 
Mitarbeitern auseinander, die annehmen, daß das Licht stets im Über- 
fluß vorhanden ist und deshalb nicht als begrenzender Faktor gelten 
kann. Ich bin geneigt, auch diese Gegensätzlichkeit auf die Wirkung des 
Mullstoffschirms zurückzuführen ; ohne ihn können allem Anscheine nach 
Überhitzungen in der Glaskammer über das Optimum hinaus bis zur 
schädigenden Wirkung stattfinden. Das war in meinen Versuchen ausge- 
schlossen, und bei dem für die Photosynthese fraglos viel geeigneteren 
zerstreuten Licht traten die Zusammenhänge zwischen Photosynthese, 
Temperatur und Beleuchtung viel deutlicher hervor. So fällt auf, daß die 
Photosynthese bei niedrigeren Temperaturen (Versuch 4, Abb. 9 beim 
Hafer und Versuch 12 und 16, Abb. 18 und 22 bei der Hirse) das Tages- 
maximum in viel späteren Stunden zeigt als bei höheren Temperaturen 
(Versuch 3 und 6, Abb. 8 und 11, Hafer; 13 und 14, Abb. 19 und 20, Hirse). 
Vermutlich verläuft die Assimilation bei höherer Temperatur energischer, 
und das Blatt wird daher früher mit Assimilaten gefüllt, so daß auch die 
abendliche Senkung der Assimilation früher eintritt. Bei niedriger 
Temperatur tritt eine solche Überfüllung entweder überhaupt nicht oder 
nur sehr spät ein, die Assimilation steigt deshalb viel länger an. 

Die Änderungen der photosynthetischen Fähigkeit mit dem Ent- 
wicklungsstadium zu untersuchen, war nicht Aufgabe vorliegender Ar- 
beit, ist zudem auch technisch sehr schwer zu verwirklichen, da hierzu 
gieiche AuBenbedingungen für die zu verschiedener Zeit durchzuführen- 
den Versuche notwendig sind. Die an verschiedenen 'Tagen bei ver- 
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schiedenem Wetter ausgeführten Versuche lassen aber nicht ohne wei- 
teres einen Vergleich zu. Einige indirekte Hinweise sind immerhin auch 
diesen Versuchen zu entnehmen. 

Die Versuche umfaBten eine Zeitspanne von 2 Monaten, während 
welcher die Pflanzen alle Entwicklungsstadien durchliefen, vom Be- 
stocken bis zur Reife. Dadurch, daB die K- und L-Serie diese Stadien 
mit verschiedener Geschwindigkeit durchliefen, kamen in den einzelnen 
Versuchen, besonders in den letzten, Pflanzen von verschiedenem Ent- 
wicklungsstadium zum Vergleich. Wie bereits erwähnt, trat trotz ver- 
schiedener Entwicklung kein wesentlicher Unterschied in der Photo- 
synthese hervor. Das läBt vermuten, daB die assimilatorische Intensitat 
eine für das Blatt während seiner ganzen Entwicklung konstant bleibende 
Größe darstellt. Diese Vermutung scheint aber der gewohnten Annahme, 
nach der sie mit zunehmendem Alter sinkt, zu widersprechen, doch, 
wie gesagt, nur scheinbar, denn ich verwandte zu meinen Versuchen 
stets die oberen, jüngeren Blätter; diejenigen Blätter, die zu Beginn der 
Versuchsreihe untersucht wurden, konnten ja zu Ende derselben bereits 
vertrocknet gewesen sein; es unterschieden sich darum die einzelnen 
Versuchsblätter nicht um 2 Monate, sondern um bedeutend weniger. 

Andererseits zeigen aber die Ergebnisse, daß die assimilatorische In- 
tensität innerhalb eines großen Zeitintervalls fast gleich bleibt; sogar bei 
Pflanzen, die sich in Wachsreife befanden, zeigten die Blätter eine noch 
ungeschwächte Photosynthese. Stellt man dieses Ergebnis der oben mit- 
geteilten Beobachtung gegenüber, daß die Photosynthesegröße von den 
vorhergehenden Lichtverhältnissen völlig unbeeinflußbar ist, so kommen 
wir zum Schluß, daß sie für die Pflanze eine beständige Größe darstellt. 
Es scheint so, als ob diese sich sehr lange auf demselben Niveau hält, 
Schwankungen werden in der Hauptsache durch Änderungen der Außen- 
bedingungen (Temperatur, Beleuchtung, Boden- und Luftfeuchtigkeit 
usw.) hervorgerufen. Die Unterschiede in der Assimilationsintensität 
verschiedener Pflanzen (Hafer und Hirse) sind anscheinend nur ziemlich 
unbedeutend. Vergleichen wir untereinander verschiedene Pflanzen von 
verschiedenem Entwicklungsstadium, so sehen wir, daß einige von ihnen 
große Ausmaße erreichen, andere aber klein bleiben, die einen sehr 
schnell, die anderen sehr langsam wachsen, die einen eine große Menge von 
Trockensubstanz anhäufen, die anderen aber nur wenig produktiv sind. 
Eine Erklärung für diese Unterschiede ist nicht so sehr in der verschie- 
denen Arbeitsfähigkeit des Chlorophyllapparats zu suchen als in der ver- 
schiedenen Ausnutzung der Assimilate. Diejenigen Pflanzen, die aus 
diesen oder jenen Gründen (in meinen Versuchen unter dem Einfluß einer 
bestimmten Tageslänge) die Assimilate zum Aufbau neuer Blätter, 
d. h. neuer Arbeitsflächen, benutzen, werden auch ein schnelleres 
Wachstum und eine starke Anhäufung organischer Trockensubstanz 
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aufweisen. Diejenigen Pflanzen aber, die sofort diese Trockenmasse 
zum Aufbau neuer Vermehrungsorgane verwenden, werden entsprechend 
in der Anhäufung von Trockensubstanz zurückbleiben. Beim Studium 
der in der Pflanze vor sich gehenden und entweder Wachstumsbe- 
schleunigung oder -hemmung hervorrufenden Änderungen darf man sich 
daher nicht auf die Feststellung der Assimilationsintensität beschränken, 
sondern muß unbedingt auch den weiteren Verlauf der Anhäufung und 
Umwandlung der Assimilate berücksichtigen. 


IV. Zusammenfassung. 

Es galt festzustellen, wie sich die photosynthetische Fähigkeit bei ver- 
schiedener Tageslänge aufgezogener Pflanzen ändert, ferner aber die 
Frage zu erklären, ob man durch diese Änderungen die Unterschiede 
in der photoperiodischen Reaktion bei Lang- und Kurztagpflanzen er- 
klären kann. Als Versuchspflanzen dienten Hafer als typische Langtag- 
(L-)pflanze, und die Hirse als Kurziag(K-)pflanze. Die Hauptergeb- 
nisse waren folgende: 

1. Wesentliche Unterschiede der Tageskurven der Assimilation 
zwischen L- und K-Pflanzen wurden nicht gefunden. 

2. Ebensowenig unterscheiden sich diese Pflanzen in Bezug auf ihre 
Assimilationsintensität. 

3. Hieraus folgt, daß die Assimilation für die Unterschiede in der 
photoperiodischen Reaktion der L- und K-Pflanzen belanglos ist. In 
Frage kommt wohl eher die unmittelbare, verschieden dauernde Ein- 
wirkung des Lichts auf die wachsenden Zonen. 

4. Eine Übereinstimmung der Assimilationsintensität mit derjenigen 
der bei verschiedener Tageslänge erfolgten Trockensubstanzanhäufung 
fehlt. Der Hafer, eine L-Pflanze, häuft bei K-Aufzucht bedeutend mehr 
Stoffe an als in L-Kultur trotz fast gleicher Assimilationsintensität, die 
in der L-Serie sogar etwas höher ist, während in der K-Serie noch die 
Arbeitszeit für den chlorophylitragenden Apparat geringer ist. Die Hirse, 
eine K-Pflanze, zeigt das genau entgegengesetzte Verhalten in der Stoff- 
anhäufung bei ebenfalls fast übereinstimmender photosynthetischer In- 
tensität. Dieser scheinbare Widerspruch erklärt sich daraus, daß in 
einigen Fällen (L-Serie bei der Hirse und K-Serie beim Hafer) die ent- 
stehenden Assimilate zum Aufbau neuer Arbeitsflächen verwendet wer- 
den, in anderen Fällen aber (L-Serie bei der Hirse, K-Serie beim Hafer) 
fruchtbildende Organe ausgebildet werden, die an der Assimilation nicht 
beteiligt sind. 

5. Bloße Bestimmungen der Assimilation können deshalb die Ertrags- 
fähigkeit nicht genügend kennzeichnen. Diese ist vielmehr das Ergebnis 
einer ganzen Kette von Vorgängen, unter denen die Photosynthese nur 
das Anfangsglied darstellt. 
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6. Der Tagesverlauf der Photosynthese bei Versuchsanstellung unter 
einem die schädliche Überhitzung infolge direkter Strahlung ausschalten- 
den Mullstoffschirm ergibt (wenigstens für das kühle Klima von Lenin- 
grad) an heiteren Tagen eingipfelige Kurven mit einem Maximum wäh- 
rend der Mittagsstunden. Bei veränderlichem Wetter erhält man ent- 
sprechende Abweichungen von dieser Kurvenform, wobei sich gewöhnlich 
eine Parallelität zwischen Photosynthese einerseits und Temperatur- 
und Belichtungsgang andererseits feststellen läßt. 

7. An Tagen mit hoher Temperatur liegt das Maximum in den Vor- 
mittagsstunden, an kühlen in den Nachmittagsstunden. Es ist möglich, 
daß diese Erscheinung mit der schnelleren Anhäufung von Assimilaten 
und der dadurch bewirkten Photosynthesehemmung an warmen Tagen 
in Verbindung steht. 

8. Pflanzen, die bereits zum Fruchten übergehen, weisen gesteigerte 
Assimilation auf, was sich vermutlich durch den intensiveren Verbrauch 
der Assimilate um diese Zeit erklärt. 


Vorliegende Arbeit wurde im Physiologischen Laboratorium des In- 
stituts für Pflanzenbau der Sovjetunion in Detskoje Selo bei Leningrad 
im Jahre 1929 ausgeführt. Es ist mir eine angenehme Pflicht, Herrn 
Professor Dr. N. A. Maxımov für die Anregung und Unterstützung beim 
Auswerten der Ergebnisse bestens zu danken. Frau Professor Dr. 
T. A. KrasnosseLsky-Maxımov danke ich für die Beihilfe bei den 
methodischen Arbeiten. 











Analytische Belege. 
Versuch 1. Hafer. 3. VII. Blattfläche L = 17,8 gem, K = 15,7 gem. 

Assimilierte mg 
Temperatur Dauer der Exposition CO: in 4 Stunde 

CO;-Gehalt pro 50 gem 

= nn na > der Luft Blattfläche 

L K L K 
13.40 Uhr Sonne 27,5 0,516 21'07” 2317 | 12,12 | 13,02 
14.55 ,, os 72,2 0,516 22’06” 21'57" 11,75 | 14,54 
16.01 ,, a 27,2 0,474 a 22'31" — 9,17 

16.54 „ 7 26,8 0,505 25'03” — 9,46| — 











Versuch 2. Hafer. 7. VII. Blattfläche L = 13,9 gem, K = 13,6 gem. 


Assimilierte mg 
CO; in 1 Stunde 





Temperatur COz-Gehalt Dauer der Exposition 





























50 
en eT 1e Dlettache 
L K L K 
10.00 Uhr | Sonne 21 0,483 23,30” 23/00 | 10,74] 7,05 
1132 „ 7 22, 23 | 0,489 26/10/ 2243” | 10,00| 8,6 
13.22 „ 5 24,5 0,489 26'05” 24'00” 9,49 | 7,36 
Trübe 0,526 23/45" 2332" 6,82| 1,21 
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Versuch 3. Hafer. 9.VIL Blattfliche L = 9,3 gem, K = 12,6 gem. 





























Assimilierte mg 
Temperatur Dauer der Exposition | “22 in 1 Stunde 
> CO>-Gehalt pone pro 50 qem 
au ot ae der Luft | der Luft Blattfläche 
L K L K 
9.47 Uhr |Veränderlich 19 0,517 2417" 22'23” | 13,76] 11,12 
11.55 „ ve 22, 21 0,517 2245" 24'02” 13,76 | 14,96 
1355 „ 6 23, 21 0,487 2315" 23’00” 10,80} 9,40 
15.55 „ a 20, 22 0,526 25'45" 2310” | 11,12 | 10,45 
IN: „ = 20, 19 0,526 23'05” _ 7,84) — 
19.55 „ & 17, 16 0,515 22'04" _ 2,22; — 








Versuch 4. Hafer. 18. VII. Blattfläche L = 15,5 qgem, K = 13,5 gem. 





























Assimilierte mg 
CO; in 1 Stunde 
Temperatur | ¢o.-Gehait| Dauer der Exposition 2 50 ac 

hé "oN ae mp 0 der Luft Blattfläche 

L k L K 
9.00 Uhr Regen 12 0,506 25'30” 23'20” 0,32 1,48 
13.30 ,, |Veranderlich 15 0,502 24,29” 2307" 3,07 2,28 
14.55 „ Trübe 14, 13 0,500 2310" 22'45' 2,70 1,68 
16.30 „ = 13, 14 0,498 23'55"” 26/00" 3,92 2,65 
19 à 7 12,5, 12 0,497 2307" 22'32” 1,08 | — 1,70 





Versuch 5. Hafer. 22. VII. Blattfläche L = 15,2 qem, K = 16,2 cm. 
































Assimilierte mg CO; in 
Tempe- 1 Stunde 
ratur |CO,-Ge- Dauer der 
Zeit Wetter der [halt der Exposition pro 50 gem mois 
Luft | Luft Blattfläche | Frischgewicht 
L K L K L K 
11.00 Uhr Sonne 25,3 | 0,511] 23'165” 2110” 11,38 | 10,18 | 11,14 | 10,58 
12.57 „ a 27 0,485 | 22’20” 24'15” 10,92! 9,77} 10,65 | 10,11 
14.10 ,, é 27,5 | 0,485) 23’9” 23'55” 11,25| 7,37] 10,98| 7,67 
15.35 ,, Bewölkt 27, 26 | 0,480} 22’10” 21'00” 6,74| 4,00] 6,58) 4,14 
17.52 „ Trübe 24, 23 | 0,498 | 22'35” 24'25" 1,13| 2,62] 0,96| 2,71 
19.40 „ = 20,5 | 0,511] 22’ u 2,71; — 2,65; — 
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Versuch 6. Hafer. 30. VII. Blattfläche L = 16,3 qcm, K =. 23,0 gem. 




























































































































































Tempe- Bzw + Assimilierte mg CO, in 1 Stunde 

Zeit Wetter = on halt der ea pro 50 gem pro lg 
Luft — Luft Blattfläche Frischgewicht 

: L K L K L K 
8.55 Uhr| Sonne 19 21 0,517} 21'754” 2354" 8,87 | 10,14! 6,93] 8,66 
1000 ,, * 19 20 0,511! 1920" 2233" 11,07| 8,76] 8,23] 7,49 
1155 ,. - 21 25 0,500! 21'38” 22'06" 12,90 | 10,50} 10,11] 8,95 
1250 „ v 20 22 0,508 — 23'00" — 8,341 — 7,09 
14.25 20,5 | 20,5 | 0,491} 23°45” 22'30" 10,24} 10,07} 8,02] 8,61 
15.50 „ - 20 23 0,493; 21'50” 22'11" 6,74! 9,65] 5,28] 8,27 
17.55 ,, os 18,5 | 20 0,504! 20/45" 22’20” 8,34! 6,88] 6,55] 5,89 
18.55 ,. | hinterden| 17 17 0,530] 21,55” 21'52” 3,63} 3,89] 2,85] 3,25 

Baumen 
Versuch 7. Hafer. 15. VIII. Blattfläche L = 25,6 gem, K = 36,0 gem. 
Tem Tempe- Assimilierte mg CO, in 1 Stunde 
ratar (rtur Inlonyge.| Dauer 

Zeit Wetter der u halt der Exposition pro 50 gem pro 1g 
Luft sus Luft Blattfläche Frischgewicht 

“ . L K L K L K 
9.00 Uhr |Veränderlich | 17 18 | 9,573) 21745” | 24’20” | 10,03 | 9,52 | 10,58 | 10,91 
1030 „ ë 20 22 | 0,500! 2247" | 23/25" | 9,37 | 7,55 | 9,33 | 8,67 
1215 , is 20,5 | 23 | 9502] 2313” | 22705” | 6,64 | 8,88 | 6,66 | 10,21 
1355 „ - 21 24 | 9,547) 2310" | 2200" | 9,84 | 8,83 | 9,61 | 10,17 
1505 „ Sonne 21,5 | 23 | 9508| 2307" | 2206” | 7,65 | 9,77 | 7,74 | 11,25 
16.50 „ Trübe 19,8 | 21 | 9,513) 2340" | 2245” | 3,65 | 6,63 | 3,65 | 7,63 

Versuch 8. Hafer. 17. VII. Dieselben Blätter wie in Versuch 7. 
Tempe- at Dower Assimilierte mg CO, in 1 Stunde 
ratur der der 

Zeit Wetter der sll halt der Exposition pro 50 gem pro 1g 
Luft Ass. Luft Blattfläche Frischgewicht 

| ‘ L K L K L K 
8.30 Uhr Sonne 17,5 20 0,530} 22/07" | 2250” | 8,78 | 8,02 8,78| 7,69 
935 „ |Veränderlich| 18,2 | 20 | 0,515! 2336” | 2325” | 8,90 | 8,22 | 8,91] 9,74 
1100 ,, Trübe 19 20 0,543 | 2335" | 2107” | 7,07 | 9,65 7,05 | 10,99 
1235 „ |Veranderlich| 21 23 | 0,509! 2107" | 21747” | 7,61 | 8,19 | 7,61| 9,35 
1348 ,, Sonne 21 24 0,526| 21,00” | 2220” | 10,35 | 8,55 | 10,35) 9,84 
1540 „ as 20,7 | 23 | 0,517] 1915” | 22'31” — 6,38 | — 9,71 

DR à he 18,5 19 0,517} 21'00” — 5,62 — 5,62; — 

18.45 hinter den | 16 16 | 0,530] 22'43” _ 4,06 | — 4,01| — 
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Versuch 9. Hafer. 29. VIII. Blattfläche L = 19,4 gem, K = 36,2 gem. 

















































































































„| Tempe- Assimilierte mg CO, in 1 Stund 
Tempe Dauer g n unde 
3 peratur ty CO;-Ge- der 
Zeit Wetter der 8 halt der Exposition pro 50 gem pro 1g 
Luft de Luft Blattfläche Frischgewicht 
0 
2 L K L K L K 
11.00 Uhr Sonne 17 19 0,536 | 21'18” | 19’80” | 11,18 9,80 | 11,89 | 11,18 
12.45 „ i 18,5 | 21,7 | 0,526] 21'35” | 22'44” | 8,81 9,77| 9,33 | 11,15 
1403 ,, od 19 22 0,547 | 23’05” | 22'08” | 10,72 | 11,68] 11,37 | 13,32 
16.25 ,, $e 17,5 | 18 0,526 22'25” | 23'40” | 3,88 4,08; 4,10) 4,65 
18.46 „ hinter den 14 14 0,552 | 2317" | 22'15” | 2,72 4,19} 2,88| 4,78 
Bäumen 
Versuch 10. Hirse. 15. VII. Blattfläche L = 25,8 gem, K = 18,2 gem. 
Assimilierte mg CO; in 
R gi Dauer der Exposition 1 Stunde pro 50 gem 
zu | were [ol os Bike + 
0 
L K L K 
11.25 Uhr Trübe 19 0,500 22'10” 25'00” 4,65 3,56 
14.55 „ > 19 0,519 2350" 25'00” 4,12 5,13 
16.50 „ Bi 19 0,519 2320” 23'00” 2,15 1,54 
20.00 „ a 18,3 0,512 22'00” — 1,48 = 
LR à Dämmerung 16,3 0,506 2350" — 1,26 — 
Versuch 11. Hirse. 23. VII. Blattfläche L = 47,5 qem, K = 22,8 gem. 
Tempe- ro bas Le Assimilierte mg CO; in 1 Stunde 
t d 
Zeit Wetter er anon, halt der Exposition pro 50 gem pro ig 
Luft min ur Blattfläche Frischgewicht 
: 4 L K L K L K 
11.45 Uhr |Veranderlich| 17 18,5 | 0,517} 23'00” | 22’30” | 6,73 | 10,55 | 7,34 | 13,31 
1420 „ 3 19 21 0,508 | 21’00” | 20/00” | 8,58 | 13,99 | 9,39 | 18,12 
15.45 „ sé 18 20 0,500 | 23'00” | 2100” | 5,22 | 9,63 | 5,69 | 12,48 
16.35 ,, Me 18,5 | 19,5 | 0,543] 23’20” | 2030" | 6,80 | 12,38 | 7,40 | 15,99 
Versuch 12. Hirse. 27. VII. Blattfläche L = 43,0 gem, K = 25,2 gem. 
Tenge. Bauer wer Dene Assimilierte mg CO, in 1 Stunde 
a weenie u in der |halt der es. 2 pro 50 gem pro 1g 
Luft pi Luft Blattfläche | Frischgewicht 
mé 
7 » L K L k L K 
12.10 Uhr Trübe 18,5 19 0,525 | 2210” | 23'00/ | 7,02 | 4,10 | 7,61 | 4,77 
212 „ Les 17 19 0,500 | 23'00” | 23'265’ | 4,95 | 2,30 | 5,68 | 2,64 
1405 „ Sonne 19 21 0,496 | 22'30” | 21/10” | 8,30 | 6,09 | 9,01 | 6,96 
1700 ,, é 19 21 | 0,496) 20/00" = 6,34 | — 6,88 | — 
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Versuch 13. Hirse. 5. VIII. Blattfliche L = 45,2 gem, K = 25,0 gem. 






































































































































































Dauer Assimilierte mg CO, i 
m mn: COz-Gehalt der 1 Stunde pro 50 on 
Zeit Wetter stat | Wakao he! Exposition Blattfläche 
, 3 L K L K 
10.00 Uhr Sonne 19 23 0,504 | 22’30” | 22’00” 9,57 8,73 
1105 „ PR 21 24 0,513 | 23’25” | 2200” 8,87 10,80 
12.05 „ PR 21,5 25 0,521 18'45” | 23/00” 14,29 14,20 
13.45 „ pr 23 26 0,543- | 22’30” | 22’00” 11,48 11,48 
1445 „ = 23 26 0,509 21'20” | 21'00” 11,30 9,40 
15.45 ,, æ 23 26 0,535 22’20” | 21'20” 8,76 8,96 
17.00 „ = 22,5 24 0,539 | 23’20” | 23'10” 5,86 6,24 
Versuch 14. Hirse. 8. VIII. Blattfläche L = 44,3 gem, K = 22,8 gem. 
‘empe peratur Dauer Assimilierte mg CO; in 
— = der CO; Gehalt der 1 Stunde pro 50 qcm 
Zeit Wetter der Luft der Exposition Blattfläche 
o e Luft 
L K L K 
9.00 Uhr Sonne 23,6 26 0,482 | 2230” | 23'00” 8,64 9,86 
1100 ,, - 26,5 29 0,457 23’30" | 21'20” 8,69 6,66 
12.10 „ pe 28 31 0,487 2455" | 24’40” 11,32 13,11 
1426 ,, |Veranderlich 27 29 0,504 | 22'00” | 21’45” 11,01 5,95 
15.20 „ Trübe 25,8 27 0,504 | 2230" | 2300” 7,84 6,35 
16.30 „ Pr 26 27 0,491 22'45" | 21'45” 6,83 3,54 
18.10 „ A 25 25 0,530 | 2230” — 4,55 — 
Versuch 15. Hirse. 12. VIII. Blattfläche L = 47,0 gem, K = 22,8 gem. 
Tempe- à Fes Assimilierte mg CO, in 1 Stunde 
ratur | jn ger [COZ Ge- der 
Zeit Wetter der Kam- halt der) Exposition pro 50 gem pro 1g 
Luft ds Luft Blattfläche Frischgewicht 
1 u. L K L K L K 
9.05 Uhr Sonne 19 21 0,493 | 22'40" | 23'50” 9,26} 9,29} 11,84| 11,20 
10.20 „ Pr 20 23 0,489 | 2220" | 23'50” 9,40 | 12,41] 11,90 | 15,65 
1125 „ > 21,5 | 25,5 | 0,502| 22’30” | 22’40” | 10,19| 12,54] 9,85| 15,89 
12.30 „ “A 21,5 | 25 0,528 | 22'20” | 23'00” | 11,14] 13,02] 14,05) 15,73 
1425 „ |Veränderlich| 23 26 0,537 30” | 2410” | 11,38] 11,75] 13,37 | 14,19 
15.30 ,, Sonne 22,8 | 25 0,543 | 21/15” | 22’25” | 11,27] 10,26] 14,24 | 12,41 
17.10 „ = 215 | 23 0,514 | 2230" | 21'40” 7,70} 5,26] 9,75| 6,28 
Versuch 16. Hirse. 24. VIII. Blattfläche L = 50,2 gem, K = 33,0 qem. 
Tempe- —. Dauer Assimilierte mg CO; in 1 Stunde 
Zeit Wetter os in der halt de E pro 50 qem pro 1g 
Lutt | Kam | Luft 1 ee Blattfläche | Frischgewicht 
À gr L K L K L R 
10.25 Uhr Trübe 15,5 | 17,5 | 0,556| 22'00” | 2320” | 5,75 | 4,92] 7,02 | 5,54 
12.15 „ |Veränderlich | 17 19 0,521 | 24'50 | 20'30” | 5,93 | 5,10} 7,24 | 5,75 
14.15 „ 5 18,5 | 20,5 | 0,541} 2300” | 22,35” | 7,01 7,25| 8,57 8,17 
0,539 | 22'10 | 2210” 0,82 |-1,31| 0,9 |— 1,47 
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IST DIE WACHSTUMSGESCHWINDIGKEIT DER WURZEL 
VON DEREN LAGE ABHÄNGIG? 
Von 
N. CHOLODNY 
(Kiew). 
(Eingegangen am 1. Juli 1932.) 


I 


In einer Reihe von Arbeiten haben CHoLopny, DoLk und Went 
einige Beweise zugunsten der Ansicht erbracht, daß die geotropische 
Krümmung der Pflanzenorgane durch die ungleichmäßige Verteilung des 
Wuchshormons in der Streckungszone hervorgerufen wird. Dabei nehmen 
die genannten Autoren an, daß die Schwerkraft die Wuchsstoffbildung 
gar nicht beeinflußt, d. h. daß die Gesamtmenge dieser Substanz in einem 
Pflanzenorgan nicht von dessen Lage abhängt. Dafür sprechen sowohl die 
Wachstumsmessungen an senkrecht und wagerecht orientierten Stengeln 
und Koleoptilen (CHoLopny 1929, 1930, DoLK 1929, 1930) als auch die 
unmittelbare Bestimmung der Wuchsstoffmenge in der Spitze der Avena- 
Koleoptile in der vertikalen und horizontalen Lage, die von Dork (1929, 
1930) an Hand der Wentschen Methode vorgenommen wurde. 

Bei allen diesen Untersuchungen wurden als Versuchsobjekte aus- 
schließlich negativ geotropische Pflanzenorgane angewandt. Was die 
positiv geotropischen Organe und in erster Linie die Wurzel betrifft, so 
sind wir zwar auf Grund einer Reihe von Experimentalangaben berech- 
tigt anzunehmen, daß die an Stengeln und Koleoptilen festgestellten Ver- 
suchsergebnisse auch auf die positiv geotropischen Organe zu übertragen 
sind, doch über direkte Bestimmungen der Wachstumsgeschwindigkeit 
oder der Wuchsstoffmenge bei den verschieden orientierten Wurzeln ver- 
fügen wir bisher noch nicht. 

Deshalb ist es zu begrüßen, daß drei englische Autoren (KEEBLE, 
NELsoN u. Snow 1931) die Frage in Angriff genommen haben, ob das 
Wachstum der Wurzel von ihrer Lage abhängt. Die Verfasser gehen von 
den oben erwähnten Versuchen von DoLkK und CHOLODNY aus und schei- 
nen der CHOLODNY-WeEnTschen Theorie des Geotropismus beizustimmen 
(„now the writers regard this theory favourably‘). Trotzdem halten sie 
für möglich, daß ‚in some plant organs at least the transverse stimulus 
of gravity may also alter the total quantity of growth-substance‘*, und 
glauben diese Annahme durch ihre Versuche mit Keimwurzeln von Zea 
Mays bestätigt zu haben. 








| 
| 
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Ihre Versuchsmethode war recht einfach. Die Keimpflanzen wurden 
in Sägespänen gezüchtet und dann in die feuchte Kammer gebracht, wo 
sie während des ganzen Versuchs bei 20° C verweilten. Von einer großen 
Anzahl von Pflanzen wurden einige Paare von Keimlingen gewahlt, deren 
Wurzeln méglichst genau gleiche Wachstumsgeschwindigkeit zeigten und 
gleich lang waren. Diese Keimlinge wurden in der feuchten Kammer der- 
art befestigt, daB von jedem Paar der eine Keimling mit seiner Wurzel 
vertikal, der andere horizontal gerichtet war. Die Zuwachsmessungen 
wurden das erstemal nach 41/,—7 Stunden, das zweite nach weiteren 18 
bis 24 Stunden vorgenommen. Um die geotropisch gekrümmten Wurzeln 
zu messen, wurden zunächst ihre Umrisse auf Papier gezeichnet. Dann 
brachte man auf diese Zeichnung längs ihrer Mittellinie einen Faden, 
dessen Länge man mittels eines Millimeterlineals bestimmte. 

Die Versuche wurden sowohl mit intakten als auch mit dekapitierten 
Wurzeln angestellt. In einigen Versuchsserien setzte man den dekapi- 
tierten Wurzeln ihre eigenen oder Koleoptilspitzen auf. Auch das 
Dickenwachstum von dekapitierten Wurzeln wurde bei einigen Versuchen 
mittels eines Horizontalmikroskops und Mikrometerokulars gemessen. 

Bei all diesen Versuchen stellte sich heraus, daß die horizontal ge- 
richteten Wurzeln immer beträchtlich schneller als die vertikal gestellten 
wuchsen. Und zwar betrug, wenn man die durchschnittliche Zuwachs- 
größe von vertikal orientierten Wurzeln für 41/.—7 Stunden gleich 100 
setzt, diese Größe für die horizontal orientierten intakten Wurzeln 144,0 
und für die dekapitierten 123,3. Auch während der weiteren 18—24 Stun 
den kam dieser Unterschied wenn auch meistens in weniger ausgeprägter 
Form zum Vorschein. Das Dickenwachstum von horizontal gelegten de- 
kapitierten Wurzeln war beinahe zweimal so intensiv wie dasjenige von 
vertikal gestellten (197 :100). 

Nach Meinung der Verfasser geht aus ihren Versuchen klar hervor, 
daß ,,the rate of growth of the root is accelerated in horizontal position“. 
Sie betonen jedoch ihre Auffassung, daß dieser Schluß der CHOLODNY- 
Wentschen Theorie des Geotropismus nicht widerspricht. 

In der Tat fällt auf, daß nach den englischen Autoren nicht nur in- 
takte, sondern auch dekapitierte Wurzeln in horizontaler Lage schneller 
als in vertikaler wachsen. Wenn wir nun in Betracht ziehen, daß den 
dekapitierten Wurzeln das Wuchsstoff bildende Organ fehlt, und daß sie 
deshalb keine geotropische Krümmungsfähigkeit mehr besitzen, so drängt 
sich der Gedanke auf, daß die beschriebenen Erscheinungen mit der Pro- 
duktion von Wuchshormon und somit auch mit der CHOLODNY-WENT- 
schen Theorie des Geotropismus überhaupt nichts zu tun haben. 

Nichtsdestoweniger war es von Interesse aufzuklären, worin die 
wahre Ursache des von KEEBLE, NELSON und Sxow festgestellten Unter- 
schiedes in der Wachstumsgeschwindigkeit von vertikal und horizontal 
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orientierten Wurzeln liegt. Um diese Frage zu beleuchten, habe ich eine 
Reihe von Versuchen angestellt, über die ich hier kurz folgendes mitteilen 
möchte. 

Bei meinen ersten Versuchen verfolgte ich den Zweck, die Versuchs- 
methodik der englischen Autoren möglichst genau nachzuahmen, soweit 
es auf Grund der Angaben in der Originalarbeit möglich war. Nur die 
Temperatur meines Versuchsraumes war etwas höher und schwankte 
zwischen 22 und 24°C. Als Versuchsobjekte dienten mir ausschließlich 
intakte Keimlinge von Zea Mays, deren Wurzeln 2—5 cm lang waren. 
Die Ergebnisse dieser Versuche sind in Tabelle 1 zusammengestellt. 

















Tabelle 1. 
Mittlerer Zuwachs | Mittlerer Zuwachs 
Nr. Zahl Versuchsdauer der vertikal der horizontal 
der Keimlingspaare in Stunden orientierten Wurzeln | orientierten Wurzeln 
in mm in mm 
1 9 6 6,9 7,3 
2 7 6 6,5 6,3 
3 7 51}, 5,4 48 
+ 5 6 6,3 6,1 
5 6 6 5,7 6,3 
Durchschnitt: 6,18 6,16 








Wie wir sehen, fallen die Ergebnisse dieser Versuche mit denen von 
KEEBLE, NELSON und Snow nicht zusammen: die Wurzeln zeigten trotz 
ihrer verschiedenen Lage ganz gleiche Zuwachse. 

Es muß noch ein Versuch von dieser Serie erwähnt werden, der sich 
von den soeben beschriebenen dadurch unterschied, daß die Keimlinge 
nach der ersten Messung nicht in die feuchte Kammer, sondern abermals 
in Sägespäne gebracht worden waren. Diesmal zeigten die horizontalen 
Wurzeln den Zuwachs 7,0 mm, die vertikalen 7,7 mm pro 6 Stunden. 


II. 
Es entsteht die Frage, wie man erklären kann, daß die Ergebnisse 
meiner nach Angaben der englischen Autoren angestellten Versuche und 
die ihrigen so stark auseinandergehen. Da kein Grund vorliegt, zu zwei- 
feln, daß die genannten Verfasser die von ihnen beobachteten Erschei- 
nungen ganz richtig beschrieben haben, so liegt es auf der Hand an- 
zunehmen, daß ihre Versuchsmethodik trotz meiner Bemühungen, die- 
selbe genau zu reproduzieren, doch sich von der meinigen in irgendeinem 
wesentlichen Punkte unterschied. | 
Nun ist bekannt, daB für die in einer feuchten Kammer wachsenden 
Keimlinge die Wasserversorgung von besonderer Bedeutung ist. Wie ich 
schon in meinen friiheren Arbeiten mehrmals angab, pflege ich derart zu 
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verfahren, daB ich die aus Sägespänen herausgeholten Keimlinge in 
Wasser tauche, wo sie etwa 15—20 Min. verweilen und einen Wasser- 
vorrat speichern. Danach bringe ich sie in die feuchte Kammer. Natür- 
lich ist auch darauf zu achten, daB an der Wurzeloberfläche nicht zu viel 
überschüssiges Wasser haftet, das ihre Atmung und demzufolge auch das 
Wachstum hemmen könnte. Es ist deshalb notwendig, die Keimlinge 
mittels Filtrierpapier ein wenig abzutrocknen. Die Versuche zeigen, daß 
der auf diese Weise gespeicherte Wasservorrat groß genug ist, um nor- 
males Wachstum der Wurzeln während 5—6 Stunden bei 16—180 C zu 
ermöglichen. Ist die Wachstumsgeschwindigkeit wegen höherer Tempe- 
ratur des Versuchsraumes zu groß, so empfiehlt es sich, die Keimlinge 
alle 2—3 Stunden mit Wasser mäßig zu überstäuben. Bei den oben be- 
schriebenen Versuchen wandte ich diese Maßnahmen an. 

In der Arbeit von KEEBLE, Newson u. Snow finden wir leider in Be- 
zug auf die wichtige Frage der Wasserversorgung der Keimlinge nur recht 
spärliche Angaben. Sie sagen nur: „when the roots were ready for meas- 
urement the seedlings were transferred to saturated air and were pinned 
in the required positions to strips of cork at the bottom of large vessels. 
The vessels contained also a shallow layer of water at the bottom and 
were closed with a lid‘ (S. 361). Deshalb erlaube ich mir, hier auch die 
etwas ausführlicheren Angaben anzuführen, die mir Herr Dr. R. Snow 
liebenswürdigerweise brieflich mitgeteilt hat. Die oben erwähnten Glas- 
gefäße ,,also had damp blotting paper round their sides. We also arranged 
strips of filter paper with one end dipping in the water and the other end 
resting on the seed-coat (testa) of each seedling, as we stated in the 
previous paper on a wound substance retarding growth, and these 
remained in position throughout the experiments.“ 

Somit sehen wir, daß die Wurzeln in den Versuchen von KEEBLE, 
NELSON u. SNOW keineswegs an Mangel, sondern eher an Überschuß von 
Wasser litten. Von Interesse war es deshalb zu prüfen, wie die Wurzeln 
von Maiskeimlingen bei solchem Wasserüberschuß in vertikaler und hori- 
zontaler Lage wachsen. 

Die diesmal angewandte Versuchsmethode unterschied sich von der- 
jenigen der englischen Autoren und von meiner früheren dadurch, daß 
ich die horizontal orientierten Keimlinge während des ganzen Versuchs 
auf dem Klinostaten rotieren ließ. Diese Methode ist meines Erachtens 
schon deswegen vorzuziehen, weil sie erlaubt, die horizontalen Wurzeln 
mit derselben Genauigkeit, wie die vertikalen zu messen, da auch sie 
dann gerade bleiben. Bei diesen Versuchen dienten mir als Behälter zwei 
gleich große Glaszylinder, deren innere Wände mit nassem Filtrierpapier 
austapeziert wurden, und die etwas Wasser enthielten. 

Zunächst habe ich einige Versuche mit mäßig befeuchteten Wurzeln 
angestellt, die für 15—20 Min. in Wasser getaucht und dann mittels 

Planta Bd. 17. 52a 
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Filtrierpapier vorsichtig abgetrocknet wurden. Die Ergebnisse dieser 
Versuche sind in Tabelle 2 zusammengestellt. Im Vergleich zu den frühe- 
ren Versuchen zeigten jetzt die Wurzeln etwas geringere Zuwachse, was 
durch die niedere Temperatur des Versuchsraumes (16—18° C) zu er- 
klären ist. Es sei noch erwahnt, daB bei diesen, wie auch bei den weiteren 
Versuchen nicht wie vorher die Lange der ganzen Wurzel, sondern der 
Abstand zwischen der Wurzelspitze und dem auf die Wurzeloberfläche 
auBerhalb der Wachstumszone aufgesetzten Haarstiick gemessen wurde 
(siehe CHoLopDNY 1923). 

























Tabelle 2. 

Mittlerer Zuwachs 

Nr. Zahl Versuchsdauer . enor > au der horizontalen 

der Keimlingspaare in Stunden wes on r ns Wurzeln auf dem 

conte pus Klinostaten in mm 
1 9 6, 4,5 4,3 
2 13 6 3,5 3,5 
3 10 Ts 5,5 5,4 


Wir sehen, daB auch bei diesen Versuchen die Lage der Wurzeln kei- 
nen Einfluß auf ihre Wachstumsgeschwindigkeit ausübte. Der Zu- 
wachsunterschied zwischen den verschieden orientierten Wurzeln war bei 
den einzelnen Versuchen diesmal ganz gering und iiberstieg die wahr- 
scheinliche mittlere Fehlergröße nicht, was wohl durch die bessere Ver- 
suchsmethode erklärt werden kann. 

Weitere Versuche habe ich mit derselben Maissorte und bei derselben 
Temperatur (16—18°C) derart angestellt, daß ich die Keimlinge aus 
Wasser, wo sie 15—20 Min. verweilten, unmittelbar in die feuchte Kam- 
mer brachte, ohne die Wurzeln abzutrocknen. Die Ergebnisse sind in 
Tabelle 3 zusammengestellt. 


Tabelle 3. 























Mittlerer Zuwachs Mittlerer Zuwachs 
Nr Zahl Versuchsdauer der vertikalen der horizontalen 
| der Keimlingspaare in Stunden Warseln in mm Wurzeln auf dem 
Klinostaten in mm 
1 9 6, 2,8 3,6 
2 9 6 2,2 3,8 
3 8 5 1,8 2,3 





Diesmal kommt ein unverkennbarer Unterschied zwischen den Zu- 
wachsen von vertikal und horizontal orientierten Wurzeln zum Vorschein. 
Es ist interessant, daß dieser Unterschied genau so groß ist, wie der, 
welcher von den englischen Autoren bei ihren Versuchen mit intakten 
Wurzeln festgestellt worden war. Nehmen wir nämlich den mittleren 
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Zuwachs der vertikalen Wurzeln meiner Versuche gleich 100, so beträgt 
derjenige der horizontalen durchschnittlich 143,0 (bei KEEBLE, NELSON 
u. SNOW 144,0). 

Somit kommen wir auf Grund dieser Versuche zu einem scheinbar mit 
dem von KEEBLE, NELSON u. Snow völlig zusammenfallenden Ergebnis. 
Doch nur scheinbar. Denn es ist ja ohne weiteres klar, daß wir es bei 
meinen Versuchen nicht mit einer Wachstumsbeschleunigung der hori- 
zontal orientierten Wurzeln, die die englischen Autoren bewiesen zu 
haben glauben, sondern mit einer Hemmung des Wachstums der vertikal 
orientierten zu tun haber:. Ein "Vergleich der Tabellen 2 und 3 zeigt 
leicht, daß die horizontalen Wurzeln auch unter den Bedingungen über- 
schüssiger Befeuchtung annähernd normale Wachstumsgeschwindigkeit 
zeigen. 

Es fragt sich nun, weshalb die vertikal orientierten Wurzeln unter 
denselben Bedingungen eine merkliche Wachstumshemmung aufweisen. 
Wenn man die in der feuchten Kammer in der vertikalen und horizon- 
talen Lage befindlichen Wurzeln aufmerksam beobachtet, so fällt in die 
Augen, daß das Wasser auf ihrer Oberfläche nicht gleichartig verteilt ist. 
Während bei den horizontalen Wurzeln ihre ganze Oberfläche mit einer 
sehr dünnen Wasserschicht + gleichmäßig bedeckt ist, fließt bei den ver- 
tikalen die überschüssige Wassermenge unter dem Einfluß der Schwer- 
kraft nach der Spitze hinab und bildet hier einen + großen Tropfen, 
welcher den unteren 4—5 mm langen Teil der Wachstumszone überzieht 
und mit der Zeit etwas schleimig wird. Es unterliegt keinem Zweifel, daß 
dieser Wasser- bzw. Schleimüberzug einen hemmenden Einfluß auf die 
Atmung der Zellen der Wachstumszone ausübt, und daß infolgedessen 
auch die Wachstumsgeschwindigkeit des ganzen Organs abnehmen muß. 

In der Tat kann man leicht zeigen, daß auch die vertikal orientierten 
Wurzeln verschiedene Zuwachse, je nach der Wassermenge auf ihrer 
Oberfläche zeigen. Ich tauchte einige Paare von Maiskeimlingen in Was- 
ser, wo sie wie gewöhnlich 15—20 Min. verweilten. Von jedem Paar 
wurde dann der eine Keimling mit Filtrierpapier abgetrocknet, der andere 
nicht. Danach brachte ich diese Keimlinge in die feuchte Kammer und 
befestigte sie dort in vertikaler Lage. Es stellte sich heraus, daß die nicht 
abgetrockneten Wurzeln stets den abgetrockneten in der Wachstums- 
geschwindigkeit merklich nachstehen : der Unterschied betrug etwa 25%. 

KEEBLE, NELSON u. Snow führen leider die absoluten Zuwachsgrößen 
nicht an, die sie bei ihren Wurzeln beobachteten. Somit sind wir nicht in 
der Lage, mit Sicherheit zu entscheiden, ob auch bei ihnen die von mir 
beschriebenen Erscheinungen stattfanden. Wie schon erwähnt, liegen 
aber doch gewisse Gründe vor, anzunehmen, daß die Wurzeln in den Ver- 
suchen von KEEBLE, NELSON u. Snow mehr Wasser erhielten als sie auf- 
nehmen konnten. Deshalb halte ich es fin sehr wahrscheinlich, daß auch 
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die englischen Autoren es nicht mit der Wachstumsbeschleunigung von 
horizontalen, sondern mit der Hemmung des Wachstums von vertikalen 
Wurzeln zu tun hatten. Jedenfalls müssen ihre Versuchsergebnisse im 
Lichte der hier angeführten experimentellen Angaben revidiert werden. 


Zusammenfassung. 

1. Es wurden die Versuche von KEEBLE, NELSON u. Snow (1931) mit 
Maiswurzeln wiederholt. Die Ergebnisse dieser Forscher konnten nicht 
bestätigt werden: die Wurzeln zeigten sowohl in der vertikalen als auch 
in der horizontalen Lage die ganz gleiche Wachstumsgeschwindigkeit. 

2. Die in der feuchten Kammer vertikal und horizontal orientierten 
Wurzeln zeigen nur dann gleiche Zuwachse, wenn sie auf ihrer Oberfläche 
keine überschüssige Wassermenge tragen, die sich unter dem EinfluB der 
Schwerkraft leicht bewegen kann. 

3. Ist solches leicht bewegliches Wasser vorhanden, so flieBt es bei 
vertikaler Wurzelstellung nach ihrer Spitze ab und bildet hier einen 
Tropfen, der die Wachstumszone überzieht und das Wachstum der Wurzel 
hemmt. 

4. Es liegen gewisse Griinde vor, anzunehmen, daB die unter 3. er- 
wähnte Erscheinung auch bei den Versuchen von KEEBLE, NELSON u. 
Snow vorgelegen hat, so daB diese Forscher es nicht mit der Beschleu- 
nigung des Wachstums von horizontalen, sondern mit der Hemmung von 
vertikalen Wurzeln zu tun hatten. 
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DAS VERHALTEN DER NUKLEOLEN IN EINER TETRAPLOIDEN 
WURZEL VON CREPIS CAPILLARIS. 
Von 
LOTHAR GEITLER 
(Wien). 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25, Juni 1932.) 


Hertz hat vor kurzem durch eingehende vergleichende Untersuchun- 
gen an Blütenpflanzen und Moosen gezeigt, daß die Nukleolen in der 
Telophase an den Trabanten-(SAT-)Chromosomen, und zwar an dem 
Verbindungsstück zwischen Trabant und eigentlichem Chromosom, ent- 
stehen. Hieraus erklärt sich die bestimmte Zahl, Größe und Lage der eben 
gebildeten jungen Nukleolen. Besitzt eine Pflanze etwa zwei SAT- 
Chromosomen, deren Trabanten in der Anaphase polwärts liegen, so wer- 
den in der Telophase an den entsprechenden Stellen zwei Nukleolen ge- 
bildet; sind vier SAT-Chromosomen vorhanden, so entstehen vier Nu- 
kleolen usf. In der späten Telophase bzw. in den Ruhekernen fließen die 
primären Nukleolen allerdings meist zusammen (dies ist der hauptsäch- 
lichste Grund für die lange Verkennung der tatsächlichen Verhältnisse). 

Diese an einer großen Zahl verschiedener Typen aufgedeckten Zu- 
sammenhänge besitzen bei den höheren Pflanzen wohl allgemeine Gültig- 
keit 1. 

Durch einen Zufall bot sich mir die Méglichkeit einer Uberpriifung 
in einer ähnlichen Weise, wie sie Hertz bereits angedeutet hat. Es 
handelt sich um die Untersuchung von Polyploiden, die bei Richtigkeit 


ı Eine gewisse Einschränkung ergibt sich daraus, daß unter Umständen (in 
Kernfragmenten ohne SAT-Chromosomen) Nukleolen auch unabhängig von den 
Trabantenchromosomen gebildet werden können. Die Tatsachen sind daher fol- 
gendermaßen zu formulieren: „Immer wenn SAT-Chromosomen vorhanden sind, 
müssen an ihnen die Nukleolen entstehen. Die SAT-Chromosomen wirken be- 
grenzend auf die Zahl, Lage und Größe der Nukleolen. Fehlen die SAT-Chromo- 
somen, so können sich die Nukleolen trotzdem bilden“ (Hærrz 1931 b). Natürlich 
können auch sekundäre Vermehrungen der Nukleolen vorkommen (Drüsenkerne!) 
— Die Zweifel, die Bruun (Cytological Studies in Primula, Symb. Bot. Upsal. 
1, 8. 174, 1932) offensichtlich in Unkenntnis der Hauptarbeit Herrz’ erhebt, 
sind völlig unbegründet. 
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der Annahme eine der vermehrten Anzahl der SAT-Chromosomen ent- 
sprechend größere Zahl von jungen Nukleolen ergeben muß. 

Von einer normal aussehenden, 7 Wochen alten Pflanze von Crepis 
capillaris wurden 15 Wurzelspitzen in Flemming-Benda fixiert, mit dem 
Mikrotom in 7 u dicke Querschnitte zerlegt und mit Safranin-Lichtgrün 
gefärbt!. Dabei fand sich eine in ihrer Gänze tetraploide Wurzelspitze. 
Bereits mit schwacher Vergrößerung war die beträchtliche Größe der 
Zellen und Kerne auffallend (Abb. 1b). Die nähere Untersuchung zeigte, 
daß in sämtlichen Teilen (Dermatogen, Periblem, Plerom) eine Verdoppe- 
lung der normalen Chromosomenzahl eingetreten war. Die Metaphasen 
ließen gut die drei für die Art charakteristischen, untereinander deutlich 





Abb. 1. Crepis capillaris. Querschnitte durch Wurzelspitzen einer Pflanze in ungefähr gleicher 
Höhe: a diploid, b tetraploid; man erkennt einige Polansichten von Metaphasen. Flemming- 
Benda, Safranin-Lichtgrün ; Mikrophoto, ZEıss Apo 20, REICHERT-Aufsatzkamera. 


verschiedenen Chromosomen in vierfacher Anzahl erkennen (Abb. 2a, b). 
Im normalen Idiogramm sind zwei SAT-Chromosomen enthalten; sie 
führen die Trabanten an dem inneren, bzw. in der Ana- und Telophase 
an dem polwärts gelegenen Ende. Wie bereits Herrz (1931 a) festgestellt 
hat, entstehen in der Telophase zwei dem Pol genäherte Nukleolen. In 
der tetraploiden Wurzel waren vier Nukleolen in gleicher Lage zu er- 
warten, was sich auch tatsächlich als richtig erwies. 

Bereits bei flüchtiger Betrachtung fielen zahlreiche Kerne mit drei 
Nukleolen auf, einer Zahl, die in normalen Wurzeln niemals vorkommt. 
Abb. 2e und g zeigt deutlich, daß einer der drei Nukleolen größer als 
die beiden anderen ist; er wurde durch das Zusammenfließen zweier ur- 
sprünglich getrennt entstandener Nukleolen gebildet. Daß tatsächlich 


ı Ein Präparat wurde nachträglich zwecks besserer Beobachtbarkeit der 
Telophasenukleolen mit ALTMANNS Säurefuchsin umgefärbt. 








in einer tetraploiden Wurzel von Crepis capillaris. 803 


primar vier Nukleolen entstehen, zeigen mittlere und späte Telophase- 
stadien (Abb. 2 c); ausnahmsweise fiihren auch Ruhekerne vier Nukleolen 
(Abb. 2 f oben). Sehr haufig sind allerdings auch in mittleren Telophase- 
stadien nur drei Nukleolen vorhanden. Diese Fille lassen sich daraus er- 
klären, daB rein zufallsgemäB die SAT-Chromosomen in der Spindel 
nebeneinander liegen können (vgl. Abb. 2a), und daß dann zwei (oder 
mehr) in nächster Nähe entstehende Nukleolen sehr frühzeitig zusammen- 
fließen oder von Anfang an gemeinsam wachsen. 





u 
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Abb. 2. Crepis capillaris. a Metaphase der tetraploiden Wurzelspitze; b Metaphase einer diploiden 
Wurzelspitze der gleichen Pflanze; c, d mittlere tetraploide Teloph , etwas schräge Polansichten 
von außen gesehen ; e—g sehr späte tetraploide Telophasen (f, g fast Ruhekerne): je zwei Schwester- 
kerne in Polansicht (f leicht schräg gelagert, wodurch im oberen Kern ein zu geringer Abstand 
zwischen den beiden nicht zusammenfließenden Nukleolen vorgetäuscht wird). Zeichenapparat. 





Damit sind die erwarteten Zahlenverhältnisse bewiesen. Die be- 
haupteten Gesetzmäßigkeiten erstrecken sich jedoch weiter auf die Lage 
der Nukleolen innerhalb des Kernes und auf die Lagebeziehungen der 
Nukleolen zweier Schwesterkerne zueinander. Die Beobachtung der 
tetraploiden Kerne zeigt, daß tatsächlich alle Nukleolen eines Kernes 
in Übereinstimmung mit der Lage der Trabantenfäden dem Pol genähert 
liegen (in Wurzelquerschnitten sind vorwiegend Polansichten vorhanden, 
sie lassen durch Abtasten mit der Mikrometerschraube die Anordnung 
der Nukleolen besser erkennen als Seitenansichten, in welchen sich die 
in einer Ebene gelagerten Nukleolen mehr oder weniger verdecken). Daß 
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auch die Nukleolen in Schwesterkernen in Übereinstimmung mit der 
symmetrischen Verteilung der Chromosomen symmetrische Lagen be- 
sitzen, zeigt Abb. 2a—g (leichte UnregelmaBigkeiten haben ihre Ursache 
in den Drehungen, die ältere Kerne oft durchmachen). Abb. 2c zeigt 
schlieBlich, daB die vier jungen Nukleolen gleiche GrüBe besitzen, wie es 
nach der Gleichwertigkeit der vier SAT-Chromosomen zu erwarten ist. 

Die Untersuchung der tetraploiden Wurzel von Crepis capillaris er- 
gibt somit eine Bestätigung der Untersuchungen von Herrz über die Ent- 
stehung der Nukleolen bei höheren Pflanzen, soweit dies möglich ist ohne 
die Bildung der Nukleolen an den SAT-Chromosomen unmittelbar zu 
verfolgen. 


Botanisches Institut der Universitat Wien. 
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KURZE MITTEILUNG. 


ZUR FRAGE DER OSMOTISCHEN ZUSTANDSGROSSEN 
BEI MEERESALGEN. 
Von 
Curt HOFFMANN 
(Kiel). 
(Eingegangen am 3. August 1932.) 


In einer kürzlich erschienenen Mitteilung wurde über Versuche zur 
Bestimmung des osmotischen Druckes an Meeresalgen berichtet (Horr- 
MANN 1932). Bedauerlicherweise hat dort die nicht genaue Berück- 
sichtigung der von URSPRUNG u. BLUM (1920) und Ursprung (1930) 
immer wieder betonten Nomenklatur der osmotischen Zustandsgrößen 
zu Mißverständnissen und falschen Schlüssen Anlaß gegeben!. Wenn 
dort an Stelle der üblichen Grenzplasmolyse der Beginn der ersten Tur- 
gorverkürzung bzw. Membranquellung bestimmt wurde, so wurde damit 
nicht ,,der osmotische Wert im Turgeszenzzustand‘ ermittelt, sondern 
nach der Nomenklatur von URSPRUNG u. BLum die Saugkraft der Zel- 
len („Saugspannung‘‘ PRINGSHEIM: 1930) im Zustand des Beginns der 
Turgorverkürzung bzw. der Membranquellung. Eine Beziehung der be- 
stimmten Werte zum osmotischen Wert der Zellen im Moment des Ver- 
suchs wäre nur dann gegeben, wenn unter Berücksichtigung der Volu- 
menabnahme die Bestimmung des osmotischen Wertes des Zellsaftes 
in dem Augenblick exakt möglich wäre, in dem der Wanddruck gleich 
Null geworden ist. Daß diese Konzentration bei der Mehrzahl der unter- 
suchten Formen nicht mit der sonst üblichen Grenzplasmolyse zu- 
sammenfällt, leuchtet ohne weiteres ein, sobald eine Membranquellung 
vorliegt. Dadurch wird ihre Bestimmung erschwert. Außerdem ist bei 
den bisher untersuchten Formen eine Ermittlung der Volumenabnahme 
wegen der unregelmäßigen Gestalt der Zellen fast durchweg nur ungenau 
oder überhaupt nicht möglich. Anders liegt es bei der Bestimmung des 
Quellungsbeginns der Membran. Hier sind wenigstens für zwei Arten: 
Chaetomorpha aerea und Linum die Volumina rechnerisch exakt faßbar. 
In Tabelle 1 sind nach der Ursprungschen Formel S,— W = 8, die not- 
wendigen Berechnungen ausgeführt. Da sich W als Quellungsdruck aus- 


1 In dankenswerter Weise bin ich von einem Fachgenossen auf diesen Fehler 
aufmerksam gemacht worden. 
Planta Bd. 17. 52b 
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wirkt und S, experimentell bestimmt wurde, künnen hier zum erstenmal 
Quellungsdrucke der Membran berechnet werden. 


Tabelle 1. Chaetomorpha aerea. 




















Osmotischer Wert Quellungsdruck der Membran 
Grenzplasmolyse normal in Atm. 
07 Wie 0,75 0,60 9,4 
BD Lite as 0,58 0,50 6,9 
Aya 0,56 0,51 6,6 
Chaetomorpha Linum 
0,7 | 066 | 10,1 


Derartigen Rechnungen steht aber eine Anzahl zum Teil schwerer 
Bedenken gegenüber, wie sie schon in meiner letzten Arbeit angeführt 
wurden. So dürfte die hohe Durchlässigkeit der Protoplasten bei den 
grenzplasmolytisch bestimmten Werten eine fiir weitere Berechnungen 
stérende Erhéhung verursachen. Im gleichen Sinn wirkt auch die bei den 
grenzplasmolytischen Bestimmungen beobachtete Undurchlässigkeit der 
Zellwand fiir Rohrzucker. Wollte man diesen Fehler durch Anwendung 
kleinmolekularer Plasmolytika vermeiden, wiirde sich verstärkt der 
Permeabilitätsfehler bemerkbar machen. Auch der Plasmagehalt, der 
zweifellos von Einfluß sein wird, müßte beachtet werden, wenn ich auch 
heute nicht mehr, wie in der letzten Mitteilung, seine Bedeutung rechne- 
risch sicherstellen kann, da eben ein Vergleich der durch Membran- 
quellung und Grenzplasmolyse bestimmten Werte nicht zulässig ist. 
Man ist also auch bei Chaetomorpha nicht in der Lage, einwandfrei die 
Konzentrationen zu bestimmen, die als Grundlage zur Berechnung des 
osmotischen Wertes im Zustand der beginnenden Membranquellung 
dienen könnte. 

Wenn, wie oben richtiggestellt wurde, in den Versuchen Saugkräfte 
bestimmt wurden, die Zuckerwerten von 0,075—0,55 G.M., d. h. also 
1,98—14,1 Atm. entsprechen, so muß das bei submersen Pflanzen, 
wie sie die Meeresalgen darstellen, überraschen. Denn aus rein theo- 
retischen Gründen müßte man annehmen, daß die Algenzellen völlig 
mit Wasser gesättigt sind, so daß ihre Saugkraft gegenüber dem um- 
gebenden Milieu gleich Null wird. Dann wäre zu erwarten, daß mit 
steigender Saugkraft des Außenmilieus, also bei der geringsten Zugabe 
osmotisch wirksamer Substanzen, sofort eine Volumenabnahme unter 
Wasseraustritt erfolgen müsse, und es wäre eine Frage der Genauigkeit 
der Meßtechnik, bei welchen Konzentrationen diese Volumenabnahme 
zuerst meßbar würde. Es erhebt sich also die Frage, ob die von mir be- 
stimmten Werte wirklich positive Saugkräfte der Zellen darstellen oder 
methodisch bedingt sind. In den Versuchen wurde die Volumenänderung 
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durch Messung des Quellungsbeginns der Membran oder durch Messung 
der Längenabnahme der Zellen bestimmt, wobei die Breite innerhalb 
der Meßfehler konstant blieb. Die Konzentrationsstufen der Versuchs- 
lösung, die eine exakt meßbare Änderung in der Zellenlänge oder der Mem- 
brandicke zuließen, betrugen 0,01—0,02 G.M. Saccharose. In dieser 
Größenordnung müßten sich also die bestimmten Saugkräfte bewegen, 
wenn sie rein methodisch bedingt sein würden. Tatsächlich liegen aber 
die Werte, wie wir sahen, erheblich höher. Selbst die Annahme, daß der 
durch Längenänderung bestimmten Volumenabnahme eine infolge nicht 
exakt meßbarer Breitenänderung. übersehene Volumenabnahme voraus- 
gegangen sei, würde nicht zur Erklärung genügen. Berechne ich näm- 
lich für Polysiphonia nigrescens die Volumenabnahme unter Einsetzen eines 
maximalen Meßfehlers von 0,25 Teilstrichen (der viel zu hoch ist) für die 
Breitenabnahme der Zelle, bevor die Längenabnahme eintrat, so ergibt 
das bei der nicht ganz korrekten Annahme zylindrischer Zellen eine 
Volumenabnahme von etwa 10%. Der wirkliche Wert, bei dem dann die 
Volumenabnahme erfolgt sein müßte, würde daher um etwa 10% niedriger 
sein als der gefundene, also 0,113 statt 0,125 G.M. betragen. Für Ela- 
chista fucicola, bei der eine Volumenberechnung exakt möglich ist, 
würde sich bei der gleichen Annahme der Grenzwert um 9%, also von 
0,15 auf 0,136 G.M., reduzieren, also auch hier das Gleiche. Es erscheint 
also ausgeschlossen, daß die bestimmten Werte durch Fehler in der MeB- 
technik bedingt sind. 

Nun gilt das aber alles nur bei der Voraussetzung einer direkten Pro- 
portionalität zwischen Volumenabnahme der Zellen und Konzentration 
der plasmolysierenden Lösung. Denn nur dann ist die Empfindlichkeit 
bei allen wasserentziehenden Konzentrationen die gleiche. Ist diese 
Voraussetzung aber nicht erfüllt, so ändert sich sofort die Sachlage. 
Soweit überhaupt Zahlenmaterial vorliegt, habe ich die zur Prüfung 
dieser Frage notwendigen Berechnungen vorgenommen und in Tabelle 2 
die Resultate zusammengestellt. Es ist hierbei die Konzentrations- 
spanne der plasmolytischen Lösungen zwischen erster meßbarer Ver- 
kürzung oder Quellung und eintretender Grenzplasmolyse jeweils gleich 
100 gesetzt, ebenso die Spanne zwischen Volumen der turgeszenten und 
grenzplasmolysierten Zelle. 














Tabelle 2 
Konzentrations- Volumenabnahme 

differens Polysiphoni: Cerami Chaetomorpha Elachista 

100 — 80 25-0 | 25} 24-0 | 24 17-0 17 22-0 | 22 
80 — 60 52-25 | 27 46-24 | 22 | 49-17 | 32 | 43-22 21 
60 — 40 72-52 | 20 | 75-46 | 29 | 60-49 | 11 63-43 | 20 
40 — 20 82-72 | 10 | 88-75 | 13 73-60 | 13 | 84-64 | 21 
20-0 100 — 82 | 18 | 100-88 | 12 | 100-73 | 27 | 100-84 | 16 
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Man kann aus dem geringen Zahlenmaterial, das, da ursprünglich an 
derartige Berechnungen nicht gedacht wurde, keinesfalls befriedigt, doch 
deutlich erkennen, daB Elachista den geforderten Voraussetzungen ent- 
spricht, daB aber Polysiphonia und noch mehr Ceramium sich keineswegs 
ebenso verhalten, während für Chaetomorpha nichts Bestimmtes gesagt 
werden kann. Bei den beiden Rotalgen entspricht in den niederen Kon- 
zentrationen der plasmolysierenden Lösungen, also bei geringem Wasser- 
entzug, einer bestimmten Lésungsdifferenz eine viel geringere Deh- 
nungsänderung als bei den héheren, mit anderen Worten: die Empfind- 
lichkeit nimmt mit zunehmender Turgeszenz ab. Worauf diese Er- 
scheinung beruht, ob die innere Organisation, etwa Plasmagehalt, 
oder ob die Dehnungsverhiltnisse der Membran dafiir maBgebend sind, 
soll hier nicht weiter erértert werden, darauf wird nach erneuter Priifung 
an umfangreicherem Material nochmals eingegangen werden. Wenn aber 
eine solche Abnahme der Empfindlichkeit eintritt, so ist es leicht môglich, 
daB tatsächlich die bestimmten Verkiirzungswerte nur die Grenzen der 
Anwendbarkeit der MeBtechnik darstellen, also nicht positive Saug- 
krafte der Zellen wiedergeben. Denn die Empfindlichkeit der Objekte 
kann bei Wassersättigung so weit herabgesetzt sein, daB es erheblich 
größerer Konzentrationsdifferenzen bedarf, um eine meBbare Volumen- 
abnahme hervorzurufen. Bei Elachista liegt zu dieser Annahme aber 
kein Anlaß vor. Man darf hier nach dem oben Gesagten die bestimmten 
Werte als positive Saugkraftwerte der Zellen im Augenblick des Ver- 
suchs ansehen, und es bliebe zu prüfen, inwieweit physiologisch das Be- 
stehen derartiger Saugkräfte in den normalen Zellen submerser Pflanzen 
denkbar ist. 

Das Auftreten positiver Saugkräfte bei submersen Gewächsen ist 
wiederholt nachgewiesen worden (Literatur bei Ursprung 1930), und 
URSPRUNG hat sich in der OLTMANNS-Festschrift ausführlich mit dieser 
Frage befaßt. Es soll auf Einzelheiten der Urspruneschen Argumen- 
tation nicht eingegangen werden, da irgendwelche Anhaltspunkte dafür, 
ob polare Saugkraftdifferenzen oder Wachstumsvorgänge in Frage 
kommen, bisher nicht gegeben sind. Es soll lediglich betont werden, daß 
es vom physiologischen Standpunkt aus möglich ist, positive Saugkräfte 
bei submersen Pflanzen zu erklären, und daß nicht immer Fehlerquellen 
der Meßtechnik dafür verantwortlich zu machen sind. Auch auf diese 
Fragen soll noch einmal eingegangen werden, wenn speziell zur Lösung 
dieser Fragen gewonnenes Tatsachenmaterial vorliegt. 

Zum Schluß möchte ich ausdrücklich darauf hinweisen, daß die 
Verwertbarkeit der Bestimmung der Turgorverkürzung oder Membran- 
quellung für Permeabilitätsuntersuchungen in keiner Weise dadurch be- 
einflußt wird, daß nicht osmotische Werte, sondern Saugkräfte be- 
stimmt werden. Denn im gleichen Maße, wie ein Stoff in die Zelle ein- 
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dringt, muB er, sofern er überhaupt osmotisch wirksam bleibt, die 
Saugkraft der Zellen erhöhen, und diese Steigerung muß in einer ent- 
sprechenden Erhöhung der Grenzwerte ihren Ausdruck finden. Man ist 
also jederzeit in der Lage, auf diese Weise die nicht durch Plasmolyse 
irgendwie beeinflußte Durchlässigkeit des Plasmas zu bestimmen. 
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